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;...) les quelques pages de démonstration qui 
suivent tirent toute leur force du fait que 
l'histoire est entièrement vraie, puisque je 
l'ai imaginée d'un bout à l'autre. Sa réalisa -
tion matérielle proprement dite consiste 
essentiellement en une projection de la réalité, 
en atmosphère biaise et chauffée, sur un plan 
de référence irrégulièrement ondulé et présentant 
de la distorsion. On le voit, c'est un procédé 
avouable, s'il en fut. 
(Boris Vian, L'écume des jours) 
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I . INLEIDING 
M========= 
De toenemende complexiteit van de interakties tussen mense-
lijke aktiviteiten en het leefmilieu enerzijds , en tussen de 
menselijke aktiviteiten zelf anderzijds, schept overal scherpe 
beheersproblemen. In de mate dat een groeiende druk van de 
problemen oplossingen kan voortbrengen , ziet men overal 
systeem-benaderingen zich ontwikkelen . 
Ook in ekologie , zijn de vooruitgangen in het begrijpen van 
de verbanden tussen struktuur en werking snel geweest , en 
getuigen ze van de doorbraak van deze nieuwe denkwijze. De ge- 
lijktijdige ontwikkeling van de ordinatoren laat van nu af 
aan de aanpak van deze zeer complexe problemen toe . 
De karakteristieken van deze benadering zijn besproken , en 
de basis notaties gepreciseerd (dynamisch evenwicht , translo-
katies en "feed-backs"). 
Ons werk maakt deel uit van een groepsonderzoek , wat betreft 
de identifikatie van het systeem en het tot stand brengen van 
een budget voor de C en N circulatie . 
We hebben de studie wat betreft de regulaties op het niveau 
van het fytoplankton uitgediept en de in groep aangevatte 
inspanning verlengd , door het Spuikom ecosysteem mathematisch 
te simuleren. 
II. IDENTIFIKATIE VAN HET SYSTEEM 
A. FYSISCHE BEGRENZING , IN- en.UITGAANOE FLUXEN , VOORZIENE 
STRUKTUUR 
In het geval van de Spuikom te Oostende is de fysische 
begrenzing gemakkelijk. Inderdaad is de Spuikom een lusvormige 
lagune van 86 ha oppervlakte en 1.5 m diepte , verbonden met 
de haven van Oostende door middel van sluiskleppen. Dit dok 
doet dienst als oesterkweekplaats en blijft daarom tussen 
maart en augustus gevuld . Nochtans , zijn er zekere lekken en 
i 
bestaat er evaporatie (waarvan de toenemende saliniteit een 
getuige is) zodat het waterniveau daalt. Dit noodzaakt een 
regelmatige toevoeging van zeewater uit de haven van Oostende, 
dat zeer rijk is aan organische stoffen. 
Men voorziet een trofodynamische struktuur die de volgende 
voornaamste kompartimenten bevat :opgeloste voedselstoffen, 
fytoplankton (nanno- en micro-), zooplankton , pelagische 
bakterien , fytober.thos (micro- . en macro-) ,zoobenthos 
bakterien van het sediment en organische stoffen (POM en DOM). 
Voor elk biologisch kompartiment voorziet men de ingaande 
fluxen (bruto opname ,'anaplerotische fixatie) en uitgaande 
fluxen (ademhaling , fotorespiratie , excretie , mortaliteit). 
B. HET KOMPARTIMENT FYTOPLANKTON 
1. Aard van de populaties en biomassa .Tijd- en ruimte-variaties  
Oe dominante fytoplanktonische soorten zijn geobserveerd en 
bepaald geworden op verse stalen terwijl ze op gefixeerde 
stalen geteld zijn. Het betreft nannoplankton met een grote 
meerderheid aan flagellaten behorende tot een gamma van klassen. 
Men bemerkt een jaarlijkse variatie , gekarakteriseerd door een 
eerste lentebloei (één soort) . Toch gebeurt de voornaamste 
groei in de zomer (in tegenstelling met het klassieke beeld) 
en karakteriseert zich door een opeenvolging van verschillende 
populaties . 
Uitgaande van deze tellingen en de meting van de cellulaire 
volumes kan men de koolstof-biomassa benaderen. 
De gehaltes aan chlorophyl e tonen hetzelfde jaarlijkse 
variatiepatroon . De omzetting tot koolstof-biomassa gebeurt 
op basis van de verhouding , geschat uit verschillende informa-
ties , die 40± 10 bedraagt. 
Belangrijk is de observátie van een zeer uitgesproken nyct-
hemeraal variatiepatroon van de biomassa (door de verschillende 
betrokken parameters bevestigd). De amplitude van de variaties 
zijn dikwijls vergelijkbaar met deze geobserveerd van de ene tot 
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de andere week I Meerdere argumenten laten toe tot een 
dynamische evolutie te besluiten (groei en mortaliteit) en 
dus vertikale of laterale migratie uit te sluiten . 
De vertikale distributie van het fytoplankton toont slechts 
een zeer kleine tendens tot migratie naar de oppervlakte tijdens 
de dag. Nochtans korrespondeert zulk een migratie rythme noch 
in fase noch in amplitude met de nycthemerale variaties hierbo-
ven besproken . 
0e horizontale distributie van het> fytoplankton wordt gekarak-
teriseerd door een zeer grote homogeneiteit voor het grootste 
gedeelte van de Spuikom. 
2. Bruto primaire produktie  
De jaarlijkse variatie van de bruto primaire produktie van 
het fytoplankton is met de hulp van een mathematisch model 
berekend , rekening houdend met de gemeten primaire produktie 
( 14 CO 2 opname methode) onder gekende licht- en temperatuurvoor-
waarden en ook met de natuurlijke schommelingen van deze para-
meters. 
Men vindt hetzelfde patroon als dat voor de biomassa terug. 
Een normale zomer waarde situeert zich tussen 1000 en 2000 
mg C/m 2 dag , maar er bestaan punten die waarden bereiken gaan-
de tot 5000 mg C/m 2 dag . De gemiddelde , over 4 maanden, 
geintegreerde produktie waarde is 1243 mg C/m 2 dag. 
3. Anaplerotische fixatie  
De in het donker gedane anaplerotische fixatie van CO 2 
(dat een zekere constante verhouding (± 5%) met het ademhaling 
vertoont) stelt in het algemeen ongeveer 3% van de fixatie 
in licht voor. Uit verschillende informatiebronnen is het moge-
lijk te besluiten dat de pelagische bakterien voor ongeveer 
90% van dit metabolisme verantwoordelijk zijn . 
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4. Partiële heterotrofie 
De mogelijkheden voor een partiële heterotrofie zijn eveneens 
besproken. Men denkt dat cie belangrijkheid van zulk mechanisme 
beperkt blijft tot sommige speciale omstandigheden . 
5. Excretie 
Fytoplanktonische excretie is nog zeer slecht gekend . 
Talrijke methodologische fouten hebben geleid tot een reeks 
verschillende ramingen , in de litteratuur weerspiegeld. 
De laatst vermelde schattingen (betreffende gëeutrofieerde 
milieus) geven lage excretie waarden (gem. 7% van totale 
fixatie). Nochtans ontsnapt er heel waarschijnlijk een bepaalde 
fraktie die door een zeer snelle turn-over tijd is gekenmerkt 
(bakteriële konsumptie). 
6. Ademhaling 
De respiratie en de fotorespiratie zijn eveneens slecht 
gekend . Het is inderdaad onmogelijk experimenteel een onder-
scheid te maken tussen de respiratie van het fytoplankton en 
de andere organismen in een natuurlijk staal. Uit sommige 
proeven blijkt dat de ademhaling van de pelagische bakterien 
90% van de totaal gemeten bedraagt. De bespreking van diverse 
ramingen in de litteratuur betreffende dag-ademhaling (+ foto-
respiratie) versus de nacht-ademhaling van het fytoplankton, 
leidt tot een voorgestelde geintegreerde ademhalingswaarde 
van 30% van de bruto primaire - produktie (m -2 dag -1 ). 
7. Natuurlijke mortaliteit  
De vergelijkingsvan de waarneembare netto aangroeien (op 
basis van chlorophyl schommelingen) en van netto produktie 
laat toe per verschil een belangrijke mortaliteit te bepalén. 
Dit fenomeen is waarneembaar in de Noordzee en in de Spuikom 
en zou een algemeen verschijnsel zijn alhobwel tot nog toe wei- 
nig beseft. Men zich: in de Spuikom dat de mortaliteit waar-
genomen op het ein[jo van de dag kwantitatief beantwoordt aan 
de dagelijkse mortaliteit bepaald op basis van de seizoen 
kurven. 
De relatief kleine bijdrage (25% gem.) van de door grazing 
veroorzaakte mortaliteit tot de globale mortaliteit is reeds 
onderlijnd geworden (Daro,1974). Het paradigma van de klassieke 
keten fytoplankton 	 zooplankton -* vis wordt hier in vraag 
gesteld. 
C. HET KOMPARTIMENT FYTOBENTHOS 
Het fytobenthos bestaat hoofdzakelijk uit een gemeenschap 
van grote algen (macrofytobenthos),Ulva lactuca is sterk 
dominant, en uit een gemeenschap van Bacillariophyceae (micro- 
fytobenthos).De primaire produktie van de Ulvae is bepaald 
geworden op basis van 0 2 produktie metingen die in situ in 
een heldere en een donkere klok werden uitgevoerd . De biomassa 
werd berekend op basis van in kwadraten van 1 m 2 verzameld 
materiaal. 
De biomassa en de produktie van de benthische Bacillariophy-
ceae zijn respektievelijk door tellingen en inkorporatie metin-
gen van 14 C0 2 bepaald geworden. De inkorporatie metingen 
gebeurden in situ op verdunningen van gehersuspendeerd sediment, 
bij verschillende licht intensiteiten . 
Dit leidt tot een grootorde van 500 mg C/m 2 dag voor de pro-
duktie van het fytobenthos. 
D. HET KOMPARTIMENT ZOOPLANKTON 
Het zooplankton , voornamelijk door Daro(1974) bestudeerd, 
bestaat hoofdzakelijk uit holoplanktonische Copepodal2 dominan-
te soorten) en uit een meroplankton 12 dominante soorten). 
De cijfers voor produktie, ingestie, ademhaling en excretie 
die de identifikatie van dit kompartiment toelaten zijn bespro-
ken. 
E. HET KOMPARTIMENT LOOBENTHOS 
De dominante fraktie van het znobenthos (het microzoobenthos 
uitgesloten) is ons vooral door het werk van Thielemans en 
Help (1977) bekend. Naar analogie met de Noordzee , en kennende 
de biomassa in de Spuikom, vindt men een benaderende ingestie-
waarde. De ekologische rol van de in de Spuikom gekweekte 
oesters is relatief gelimiteerd zoals blijkt uit een maximale 
ingestie berekening gebaseerd op de waarschijnlijke filtratie 
snelheid . 
F. HET KOMPARTIMENT PELAGISCHE BAKTERIEN 
De seizoenschommelingen van aantal en aktiviteit van pelagis-
che bakterien zijn reeds bestudeerd door Joiris in het kader 
van het kollektief onderzoek. Een snelle daling van het aantal 
bakterien na sluiting van de sluiskleppen , werd in het begin 
van het jaar waargenomen. Deze evolutie weerspiegelt de autoepu-
ratie die zich aldus voordoet (konsumptie van organische stoffen). 
Vervolgens kunnen het aantal, de aktiviteit en de BOD zekere 
maxima vertonen die te wijten zijn ofwel aan het bijvullen van 
het dok (toevoeging van organische stoffen) ofwel aan de eigen 
dynamiek van het ecosysteem (de maxima van organische stoffen 
volgen op de maxima van het fytoplankton). 
De relatie tussen de aktiviteit en het beschikbaar substraat 
is een zeer complex probleem. Men kan het bestaan van meerdere 
labiliteitskategorieën veronderstellen . Een deel van de fyto-
planktonische excretie is waarschijnlijk extreem labiel en zeer 
snel gerecykleerd , vanwaar de moeilijkheid de werkelijke fyto- 
planktonische en bakteriële aktiviteiten te bepalen 
	 Dit laatste 
punt is meer specifiek besproken. 
G. HET KOMPARTIMENT BENTHISCHE BAKTERIEN 
Het probleem van de regeneratie van de nutrienten op het 
vi 
niveau van het sediment werd reeds behandeld door Billen (1976). 
Drie processen nemen deel aan de regeneratie van het stikstof 
i.ammonifikatie, nitrifikatie en clenitrifikatie) en schommelen 
volgens de zones van het dok teen uitgestrekte slibzone met 
weinig nitrifikatie en een kleine zandzone met sterke nitrifi-
katie). Uitgaande van een dubbellaag model , wordt de diffusie 
flux van NO 3  in funktie van de koncentratie in de waterkolom 
en de temperatuur bepaald . De gemiddelde ammonifikatiegraad 
is bepaald geworden op basis van een bilan van de oxydanten. 
Men veronderstelt dat hij ook in funktie van de temperatuur 
fluktueert. 
H. COHERENTIE TESTEN . BILAN 
De direkte metingen tof berekeningen) van de konsumptie-
versus produktie-fluxen worden gekonfronteerd met de netto 
fluktuaties die men uit de metingen (uiteraard betrouwbaarder) 
van de koncentraties in het water kan afleiden. 
Een coherentie op seizoenschaal is gezocht geworden voor anor-
ganisch stikstof (NH 4 en NO 3  ) en voor DOM ; en op nycthemerale 
schaal voor anorganisch stikstof (NH 4 en NO 3 ) en zuurstof. 
In het algemeen is de coherentie bevredigend (kwa fase en 
amplitude) waaruit kan besloten worden dat we reeds tamelijk 
ver gevorderd zijn in de korrekte beschrijving van het systeem. 
Nochtans bestaan er ook belangrijke problemen die nog geen 
oplossing hebben gekregen : welk is de oorsprong van de tamelijk 
belangrijke konsumptie van NO 3  (30 mg N/m 2 dag) en van NH 4 
(15G mg N/m2dag) die zich in de maanden maart-april voordoet , 
alhoewel er nog geen belangrijke fytoplankton groei bestaat ? 
Op nycthemerale schaal herhaalt zich het probleemvan een 
nachtelijke stikstof konsumptie (vooral NH 4 ). 
Wat betreft het bilan (opgesteld voor de periode waar het 
hoger vermeld probleem zich niet stelt) vindt men een incohe-
rentie die reeds te voorschijn was gekomen tijdens de eerste 
budget pogingen (Podamo ,197'i,1976). Het gaat over een ongelijk- 
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held (met een faktor 1.1) tussen primaire produktie en hetero-
trofe konsumptie , die een oligotrofisatie van het systeem zou 
 
impliceren (alhoewel men goed weet dat het tegenovergestelde
. 
zich voordoet). Een verschillende toevoer in zomer en winter 
 
van organische stoffen , komende van de haven van Oostende 
 
(tengevolge van partiële of totale bijvullingen) is in staat 
 
deze ongelijkheid te verklaren. 
 
Dit is nochtans niet het geval voor de Noordzee waar het 
 
verschil tussen totale produktie en konsumptie voel groter is. 
 
Er bestaat daar dus een belangrijk op te lassen probleem dat 
 
niet alleen van methodologisch maar ook van fundamentele aard is.  
Andere aspekten zijn eveneens besproken : 1) we hebben de  
turn-over tijd van de verschillende kompartimenten vergeleken 
 
en 2) we hebben de hercycleringswegen in de Noordzee en in de  
Spuikom vergeleken.  
III . REGULATIES EN MODELLEN 
=i'Z==...==_  
 




Het kollektief onderzoek heeft geleid tot een bilan d.w.z.  
een theoretisch stationnaire toestand (die in natuur nooit 
gerealiseerd is) van het systeem. 
 
Ons doel is het systeem dynamisch te maken d.w.z. er een 
mathematisch model voor te krëeren zodanig dat er een reeks  
fenomenen tot nu toe onbekend of verwaarloosd beter gesitueerd 
zullen worden en dit zowel gedurende de conceptie als de werking 
 
van het model. 
Dit gedeelte van het werk bestaat er dus in de evolutie 
 
vergelijkingen te zoeken die de tijdsevolutie van de verschi-
lende hoofdkompartimenten van het systeem bepalen . 
Voor elk biologisch kompartiment bestaat een deel van d e . 
evolutie vergelijking uit dezelfde algemene basis relatie :  
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cit 	 -( k - r - e 	 m )B 
waar k = bruto opname graad 
r = respiratie graad 
e = excretie graad 
m = mortaliteit graad ("natuurlijke" mortaliteit) 
Voor elk specifiek kompartiment zijn deze funktionele termen 
verschillend zodat ze telkens afhankelijk van de overige milieu-
faktoren moeten bepaald worden. 
B. HET KOMPARTIMENT FYTOPLANKTON 
1. Regeling van bruto fotosynthese ( de  k term ) 
De hypothese van een multiplikatie van de effekten is 
besproken : 
k = k 	 . f(I) . f(T) . f(N) 
... 
max 
waar f(I) = licht-funktie begrepen tussen 0 en 1 (alle andere 
funkties zijn 1 ) 
fIT) = temperatuur- " 	 " 	 " 	 " 	 " 	 '' 
f(N) = nutrient- 
	 " 
Onze werkwijze is de volgende : achtereenvolgens en beginnend 
met de licht intensiteitsafhankelijEheid , vervolgens de tempe-
ratuursafhankelijkheid en zo verder , zoeken wij telkens de 
optimale waarde van k hetgeen voor het globale kompartiment 
ons toelaat deze parameters te normaliseren. Uiteindelijk blij-
ven nog de residui:le variaties te interpreteren in funktie van 
de specificiteit van de populaties : men verlaat het globaal 
niveau 
	 om over te gaan tot de partikuliere niveau's • 
dB 
i x 
Onderzoek van f(I) 
Meerdere modellen van de relatie fotosynthese-licht zijn 
behandeld en besproken 
Na vergelijking riet onze experimentele in situ resultaten 
volgt dat het model van Voller ►wf:ider (1955) het meest realistisch 
is . Zijn implikaties betreffende de patroon verschillen van 
primaire produktie in de Spuikom en in de Noordzee zijn bespro-
ken. De experimentele waarden van de model-parameters zijn 
eveneens bisproken (seizoen en nycthemerale variaties). 
Men heeft eveneens onderzocht of adaptatie verschijnsels 
zich zouden kunnen ontwikkelen in de waterkolom en als dusdanig 
deze parameters modifieren. 
Met het oog op een toekomstige modelisatie van de primaire 
produktie hebben wij de tijdsvariaties van de geleidingspara-
meters geanalyseerd (licht intensiteit, licht periode , door- 
zichtigheid en "self-shading" ) en de geleidingsvergelijkingen 
die deze tijdsvariaties het best simuleren geschreven. 
In het bezit zijnde van deze gegevens en kennis hebbende van 
zekere parameters van de fotosynthese-licht relatie (experimen-
teel in situ gemeten of eventueel in vitro) kunnen we het model 
voor de primaire produktie dubbel gsIntegreerd (over diepte en 
dag) schrijven zoals we het in routine toegepast hebben voor 
de Spuikom en de Noordzee. 
Deze benadering (die de dynamische aspekten verwaarloost) is 
besproken in het licht van sequenti5le inkubatie resultaten in 
de Spuikom bekomen. De grote nycthemerale variatie van de bio-
massa noodzaakt inderdaad een korrektie die - in dat stadium 
van modelisatie - in het systeem geparametriseerd is . 
Onderzoek van f(T) 
De hypothese van een relatie van het exponentiële type werd 
getest en in grote lijnen bevestigd . Een Q 10 waarde van 1.01b • 
is dooreen korrelatie berekening gevonden geweest. 
Onderzoek van f(N) 
Het experimenteel materiaal is hier in het bijzonder beperkt. 
Enkele proeven hebben duidelijk aangetocnd dat een toevoeging 
van NH 4 of NO 3 in zekere gevallen de primaire produktie kon 
stimuleren maar in zekere andere gevallen niet . Er is bovendien 
geen klaarblijkelijke relatie tussen k en de concentraties van 
anorganisch stikstof , zelfs in de fasen waar deze laatste 
limiterend (in de kinetische zin van deze term) zou moeten zijn. 
We vinden eveneens geen duidelijk verband met de aard van de 
populaties terug. De opeenvolgende normalisaties leiden dus niet 
automatisch tot een onmiddelijk bruikbaar patroon. 
De mechanismen die deze moeilijkheden zouden kunnen verkla-
ren worden besproken :het is waarschijnlijk best onderscheid 
te maken tussen :-aangroei (.waarvan de primaire produktie een 
zekere weerspiegeling is) die zich in funktie van de interne 
stikstof pool voordoet ,volgens een relatie bestudeerd door 
Droop (1973)o.a. 
-opname (is niet rechtstreeks gemeten geweest) 
die zich in funktie van de externe anorganisch stikstof pool 
voordoet, volgens oen globale kinetiek die van vorm analoog is aan 
de kinetiek van zekere enzymetische reakties tMichaëlis-Menten). 
Regeling van de k funktie . Eerste modellen 
We hebben gepoogd een model te konstrueren.dat de synthese 
maakt van de twee volgende benaderingen : 
1) de aangroei modellen (in funktie van een interne pool) 
die , gebaseerd op metingen in konstante licht- en temperatuur-
omstandigheden , een vergelijking voor de netto aangroéi (b.v. 
in verdubbelingen/dag) geven. 
z) de modellen voor opname en regeling van k , die een verge-
lijking voor de bruto produktie geven. 
Bovendien , en om de fout inherent aan het meerendeel van de 
in gebruikzijnde ekologische modellen (d.w.z. de koolstof 
geassimileerd op een berekeningsstap krijgt een fotosynthetisch 
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potentiaal vanaf de volgende stap) te verbeteren , hebben we 
het effekt van een gedefaseerde chlorophyl synthese (submodel 
gebaseerd op intracellulaire reserves) geintroduceerd en 
eveneens chlorofyl als referentiekonstituent in de berekening 
van de primaire produktie genomen. 
Meerdere modellen met toenemende complexiteit zijn in dit 
hoofdstuk besproken. 
Regeling van de verliezen (regeling van r, e, 
Om het model realistischer te maken , hebben we getracht de 
globale effekten, die uit litteratuur gegevens gekend Lijn of 
uit sommige hypotheses af te leiden zijn , te parametriseren 
en/of te simuleren . 
In het geval van ademhaling betreft het een nycthemerale va-
riatie. 
Voor de excretie hebben we een verband met de fotosynthese 
voorzien , maar ook een mechanisme dat het evenwicht tussen de 
interne C- en N-pools behoudt , door de overmaat koolstof of 
stikstof (in de cel geforceerd in zekere omstandigheden) te 
elimineren. 
De mortaliteit die niet te wijten is aan predatie maakt het 
onderwerp uit van een bijzondere bespreking vooral wat betreft 
de eenvoudige manier waarmee er in de gebruikelijke modellen 
wordt mee rekening gehouden . De afhankelijkheid van de mortali-
teit ten opzichte van het evenwicht van de interne C- en N-pools 
(dit laatste wordt als een gezondheidsindex beschouwd) is in 
het model geïntroduceerd . Er wordt eveneens een "stress" fak-
tor ingebracht (die in geval van externe perturbatie toeneemt) 
en die gelijktijdig op de funktie k (op dezelfde voet als de 
andere milieu eisen ) als op de funktie m inwerkt. 
C. HET KOMPARTIMENT ZOOPLANKTON 
Met • de basisgegevens waarvoor we beschikken en in funktie 
van een g.eparametriseerde vergelijking voor het uitkomen van 
de nauplli , is het mogelijk geweest een multi-kohorte en 
multi-generatie model te konstrueren dat de dynamische ontwik-
keling van de twee dominante copepode soorten simuleert. 
Dit model beschrijft namelijk de groei en de transformaties 
van de voornaamste ontwikkelingsstadia (nauplii, copepodieten 
en volwassenen) in funktie van het beschikbare voedsel. 
Het toont aan dat de opeenvolging van de ontwikkelingssta-
dia zoals ze in situ waarneembaar wordt (opeenvolging van 
maxima/stadium) , moeilijk in termen van generatietijd en mor-
taliteit te interpreteren is , terwijl deze opeenvolging van 
maxima in de praktijk juist gebruikt wordt om die grootheden 
te berekenen. 
D. HET KOMPARTIMENT PELAGISCHE BAKTERIEN 
Een inspanning wordt gedaan•om de geobserveerde BOD 5 schom- 
melingen te interpreteren in funktie van de labiliteit van de 
produkten die tijdens de verschillende fasen van de groei-
cyclus van het fytoplankton gevormd worden. Een eenvoudig model 
van produktie-degradatie van een zekere kategorie (middelmatig 
labiel) van organische stoffen illustreert deze bespreking. 
E. HET KOMPARTIMENT BENTHISCHE t3AKTERIEN 
Het model van Billen ,1976 initrifikatie-denitrifikatie) 
is in het kort beschreven en wordt aangevuld door een eenvou-
dig ammonifikatie'model. 
F. HET GLOBAAL MODEL 
Het onderzoek dat vooraf ging laat toe een globaal ecosysteem-
model te konstrueren waarin alle verschillende submodellen, 
die elk een zeker kompartimont beschrijven , zijn opgenomen. 
We bekomen aldus een systeem dat 7 evolutie vergelijkingen 
(fytoplankton, Eurytemora, Acartia, NH 4 , NO 3 , DOC ; intra-
cellulaire N/C verhouding ) en 7 gepararnetriseerde vergelij-
kingen (Ulva , benthi.sche Dacillariophyceae, zoobenthoe , Poly-
dora , Crepidula ,Nf 3 flux en NH 4 flux uit het sediment) bevat. 
De algemene struktuur van het model is besproken terwijl 
de meeste subroutines het onderwerp uitmaken van een beschrij-
ving en zekere testen. 
De preliminaire resultaten van het model zijn besproken. 
De jaarlijkse variatie van de biomassa (niet klassiek patroon) 
en van de nutrienten wordt door het model goed weergegeven. 
Uit het oogpunt van de fytoplankton dynamica, zijn de kompar-
timenten door de bakterien gevormd (pelagisch en benthisch) 
de voornaamste interagerende variabels. 
Betere resultaten , betreffende de opeenvolging van maxima 
en minima, zouden nochtans kunnen bekomen worden, indien de 
specifieke dynamica van de verschillende soorten in het model 
zou geintroduceerd worden. 	 Door middel van het invoeren van 
fytoplanktonische subkompartimenten , op hypothetische basis, 
werden inderdaad opeenvolgingspatronen bekomen (S IIIB.1.4.1.3.) 
Op een nycthemerale schaal zijn de gesimuleerde schommelingen 
eveneens vergelijkbaar (fase en amplitude) met de in situ 
geobserveerde variaties : aangroei- en mortaliteitscyclus van 
het fytoplankton en konsumptie-regeneratie cyclus van do nu-
trienten. 
Een poging om het model aan de Noordzee omstandigheden aan 
te passen leidt tot een interessante waarneming : de evolutie 
van het fytoplankton wordt opnieuw korrekt voorspeld. Nochtans 
doet er zich een omkering voor van de verhouding : koncentratie 
van opgelost nutrient tot DOC , ten opzichte van de werkelijk-
heid. Dit interpreteren we als con gevolg van onze a priori . 
keuze , het fytoplanktonische model als referentiemodel te 
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beschouwen 	 (met als gevolg dat de proportioneel te belangrijke 
heterotrofe konsumptie aangepast wordt). 
De bruikbaarheid van dit model als een instrument dat zowel 
exploratorisch als openbarend kan zijn werd hier duidelijk 
aangetoond. 
Het spreekt vanzelf dat na de eerste fase , die de konceptie 
en de konstruktie van het model betrof , het laten werken in 
verschillende omstandigheden , het testen van de gemaakte 
vereenvoudigingen en hypotheses , sensibiliteitsanalysen en 
ajustatie van ingevoerde parameters , enz. , nog noodzakelijk 
te ondernemen stappen zijn. 
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I. Introduction 
1. UN CONTEXTE NOUVEAU POUR UNE APPROCHE SYNECOLOGIQUE 
Il n'est peut-être pas inutile de situer ce travail dans le 
contexte particulier - et dépassant l'aspect écologique - de ces 
dernières années. En effet, il nous semble important de _3avoir recon-
naître le courant général qui nous a porté et qui nous peraít trans-
cender largement les motivations spécifiques d'une thèse consacrée 
à l'étude des cyclus biogéochimiques dans un écosystème aquatique. 
Dans le domaine de l'écologie d'abord, l'évolution entamée vers 
la fin du siècle dernier, nous avait fait progressivement passer du 
stade typologique (descriptions des modes de variation géographique 
ou temporelle) au stade explicatif (besoin de comprendre comment les 
écosystèmes fonctionnent et notamment quelles sont les relations réci-
proques entre structure et fonctionnement). 	 Cependant, une percée 
majeure ne s'est faite que dans les dernières années, au moment môme 
où la crise de l'environnement posait des problèmes de gestion pré- 
cis. 	 L'idée de voir le monde comme un système dynamique et de trai- 
ter le problème de son fonctionnement à la façon des ingénieurs, a 
trouvé un aboutissement retentissant lors de la publication du rapport 
Meadows, produit à la demande du Club du Rome (1972) 
Les moyens mêmes de traiter ce genre de problème sont issus 
d'une maturation récente des idées et des techniques qui s'est pro-
duite dans tous los secteurs de l'activité humaine en réponse à 
l'étouffement progressif et la perte de contrôle dons des réseaux du 
plus en plus denses d'interdépendance économique, politique et sociale 
(y compris les réseaux physiques que sont les autoroutes urbaines, 
les réseaux de distribution d'énergie, de fluides et d'information). 
Partout, l'idée de système s'est imposée: au point que certains y ont 
vu un paradigme nouveau et une matière à théorie générale (von 
Bertalanffy, 1968). Parmi les produits les plus remarquables de cette 
maturation se trouvaient la cybernétique (Wiener, 1962) et les or-
dinateurs qui allaient servir à apporter des solutions aux problèmes 
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de gestion posés Bans tous les domaines précités, dont l'écologie. 
1.1. L'approche systémique 
L'approche systémique s'appuie sur la cybernétique et sur la 
théorie des systèmes. On a défini un système comme un ensemble d'élé-
ments en interaction dynamique, organisée en fonction d'un but 
(De Rosnay, 1975). Cette "finalité" constatée a posteriori, est orien-
tée vers le maintien des équilibres du système (homéostasie) qui, 
dans le cas de systèmes biologiques, préserve le développement de la 
vie. En définitive, tout tourne autour du concept de stabilité, une 
des "propriétés émergentes" principales d'un système. Mais à cette 
stabilité dynamique, rendue possib:e grâce à des boucles de rétro-
action négatives, il faut également opposer les mécanismes évolutifs, 
le changement, rendus possibles per les rétroactions positives. 
On distingue dans tout système, des propriétés structurales et 
des propriétés fonctionnelles. On soit, en effet 
	 . 
1) une organisation (la structure t:ophodynamique) essentiellement 
définie par des limites, des compartiments éventuellement fonc-
tionnels (ex : une biomasse, uns concentration chimique) et un 
réseau de communications. 
2) un ensemble de processus comprenant essentiellement des débits 
le long du réseau de communication, des centres de décision 
(= vannes contrôlant les débits) et des boucles de rétroaction 
(feed-back) agissant sur les centres de décision. 
Une des notions les plus imcortantes résultant de cette approche, 
est cella d'équilibre dynamique ,à opposer à celle d'équilibre stati-
que). Elle nous conduit à ne voir dans la biomasse d'un compartiment 
que le bilan intégré de flux d'input (assimilation) et d'output 
(pertes). Sans la connaissance de ces flux, la valeur observable de 
biomasse n'a pas de signification immédiatement utilisable, cette 
valeur pouvant résulter de nombreuses "histoires" très différentes. 
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Le concept d'équilibre dynamique (steady state) conduit, dès lors, 
à réviser considérablement certaines certitudes anciennes : il devient 
par exemple évident que les temps de recyclage de nutrients peuvent 
être beaucoup plus courts que ce que leur cycle d'apparition hiverna-
le dans l'eau et de leur disparition printanière laissait supposer 
(manière de voir d'Harvey, 1935). Un autre exemple est l'erreur fré-
quente qui consiste à supposer que la production primaire est nulle 
quand la biomasse phytoplanctonique est stationnaire (illusion ren-
forcée quand, de plus, elle est à un niveau modeste). 
Le rapport masse/flux donne le temps de recyclage (temps de 
turn-over) au niveau du compartiment considéré. Cette notion est in-
séparable de celle de "rendement" qui est le rapport inverse : flux/ 
masse (nous employons le terme de "productivité" pour le rapport flux/ 
biomasse). 
Ce rapport a les dimensions ML -3 T -1 /ML -3 = T -1 
 d'une constante 
cinétique. C'est par des modifications des diverses constantes ciné-
tiques que se traduisent les contraintes que l'environnement exerce 
sur les éléments du système. Une partie importante du travail consiste 
à trouver los lois "de régulation" selon lesquelles s'exercent ces 
contraintes. 
On observe à ce propos que les systèmes écologiques comportent 
des particularités. Parmi celles-ci, la réponse non proportionnelle 
aux contraintes (non linéarité des interactions, génératrice (1) 
d'oscillations du système entier), les effets de seuil et les effets 
synergétiques font que lus propriétés n'opèrent pas de manière additi-
ve. L'effet global est, dès lors, généralement difficilement compré-
hensible. C'est ce qui fait souligner par Odum (1971) les propriétés 
d'amplification des écosystèmes (une autre propriété émergente) . 
l'application d'une quantité minime d'énergie peut aiguiller les flux 
d'une voie vers l'autre. C'est ce que nous observons en Baie du Sud 
de la Mer du Nord, où la voie classique phytoplancton-zooplancton- 
(1) condition favorable mais non nécessaire. 
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poissons cède la place à un "by-pass" phytoplancton-bactéries, proba-
blement à la suite d'apports eutrophiants continus (Podamo, 1973). 
Le détail du mécanisme n'est pas connu. On peut supposer que les 
conditions nouvelles ont favorisé un glissement vers les formes les 
plus minuscules du phytoplancton, inadéquates pour la nutrition du 
zooplancton. 
A un tel niveau de complexité, le meilleur moyen d'étude d'un 
système parait être le modèle mathématique et la simulation. A un 
niveau intermédiaire, nous plaçons le bilan, test de cohérence déci-
sif pour notre approche expérimentale multidisciplinaire et pour les 
hypothèses qui sont à la base de la structure de système proposée. 
On s'attend notamment à ce que la somme des flux de respiration (mé-
canismes hétérotrophes) équilibre la somme des flux de production 
primaire (mécanismes autotrophes), sur une base annuelle. Dans la 
négative, et si nos mesures sont correctes (alternative à résoudre 
par un maximum de recoupements), il y a évolution du système (ex : 
vers l'eutrophisation si la production excède la consommation). 
1.2. L'intégration des hypothèses un un modèle mathématique unique  
Après 1) l'identification et la quantification des compartiments 
principaux et des translocotions qui les relient, et 
2) la détermination des mécanismes de contrôle de ces trans-
locations (impliquant des progrès substantiels dans 
l'étude des nombreux processus écophysiologiques (1)); 
vient une troisième étape logique qui est le mise en forme de nos 
hypothèses en un système d'équations différentielles exprimant les 
toux de changement do matière dans lus différentes parties de l'éco-
système, tout on conservant la messe totale. Cette simulation mathé-
matique permet d'animer le système précédemment identifié. 
(1) "la difficulté actuelle n'est plus de résoudre une équation dé-
crivant un phénomène, mais plutôt de découvrir une équation !" 
(Maynard Smith, 1974) 
Cet effort tend à apporter des réponses à une série de questions 
importantes : 
- y a-t-il correspondance avec les observations in situ ? 
- n'avons-nous pas oublié un facteur important ? 
- quels sont les effets de perturbation apportés au système ? 
- auxquels de ses compartiments, le système est-il le plus sen-
sible ? 
- quel est l'état d'équilibre du système ? 
Faire "tourner" un modèle constitue donc une démarche vers la 
validation - ou mieux - la falsification(1) d'une théorie que l'on a 
concernant le système réel. Mais s'agit-il bien d'une théorie ? 
Reddingius(1970) observe que la mise en forme dans un modèle de toutes 
les hypothèses que l'on peut avoir concernant le système réel obéit 
en effet,à des contraintes qui n'existent pas dans une théorie. Dans 
les deux cas, il s'agit bien d'une image mentale de phénomènes natu-
rels, mais dans le cas du modèle, il a souvent fallu introduire plus 
de rigueur que voulu dans certaines propositions et/ou omettre ou 
simplifier certaines autres, trop compliquées et cela dans le but 
pratique de permettre à la "chose" (op.cit.) de fonctionner. 
Nous voyons cette lacune comme la dernière chute dans la cascade 
de pertes d'information qui se produisent entre la réalité et le mo-
dèle (1) entre la réalité et nos médiocres capteurs 
2) entre ces capteurs et la conception du système 
3) entre cette conception et sa description mathématique) 
Nous ne tombons donc pas dans l'illusion que le modèle est la *  
réalité, mais restons convaincus que la valeur heuristique de l'exer-
cice justifie l'effort. Dans cette conception, le modèle est avant 
tout un outil exploratoire (avec ses qualités et ses limitations et 
(1) "Rlthough the output of the model can be tested against existing 
field observations and experimental results, the aim is to de-
termine where the model breaks down and use it to suggost fur-
ther field or experimental work" (Steelt:, 1974) 
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problèmes), un macroscope (1), grâce auquel on peut expérimenter sur 
le système sans le détruire, et non un but en soi, ni une potion ma- 
gique. Si là se trouvent bien les sources du malentendu qui oppose 
les écomodélistes ardents aux expérimentateurs prudents, on peut aussi 
en trouver les prolongements dans les polémiques actuelles : 
1 ° ) dans un cadre très large, on peut citer le "technocrate" Meadows 
lorsqu'il répond aux critiques qui lui sont faites : "les modèles 
sont encore imparfaits, mais il n'y a en face d'eux que des 
"modèles mentaux" construits à partir d'éléments parcellaires 
et de démarches intuitives. C'est sur de tels modèles mentaux 
que s'appuient généralement les grandes décisions politiques" 
(cité in Clark 8 Cole, 1975) 
2 ° ) dans un cadre plus restreint (les modèles écologiques), il faut 
également bien admettre que jusqu'à récemment, l'initiative ne 
s'est pas trouvée du côté des biologistes mais bien chez les 
chimistes, les ingénieurs et les physiciens. Il en est résulté 
des sursimplifications qui ont été amèrement ressenties. Nous 
reconnaissons là une motivation importante à notre engagement 
dans la voie de la modélisation. 
Il existe plusieurs catégories de modèles parmi lesquels nous 
reconnaissons plus nettement, aux deux extrémités d'une gamme : 
1) les modèles théoriques • ex : relations proie-prédateur(Volterra, 
1926),génération de patchiness en mer (Dubois, Closset 1575), 
distribution de tailles dans les écosystèmes (Platt, 1976), etc... 
2) les modèles "réductionnistes": c'est notre approche, ainsi que 
celle d'assuz nombreux autres modèles tendant vers un maximum de 
réalisme en suivant aussi près que possible les processus biolo-
giques et physiques. Il faut évidemment rechercher un compromis 
(notamment en simplifiant les compartiments) entre schématisation 
et rafinement afin que le fardeau numérique des nombreuses équa-
tions à traiter ne rende l'entreprise sans issue. Les progrès 
(1) Dans la tradition pionnière du microscope et du télescope, le 
"macroscope" se présente comme l'instrument (conceptuel) qui, 
après l'infiniment petit et l'infiniment loin, permet de dévoiler 
l'infiniment complexe. Do Rosnay (1975) semble avoir emprunté 
l'idée à Odum (1971) qui écrivait : "synecological considerations 
are fruitful but difficult and typically foreign to most tradi-
tionnally trained biologists(...) To understand the complexities 
of natural systems requires looking through a macroscope". 
dans cette voie ont été lents depuis Riley (1936). Les événements 
marquants ont été l'introduction de régulations non linéaires 
(hyperbole de Michaëlis-Menten, formule d'Ivlev-Parsons). La len-
teur des progrès dans l'étude des translocations et mécanismes ré-
gulateurs de respiration, excrétion, mortalité naturelle, etc..., 
a déjà été regrettée plus haut. Il devrait cependant aller de soi 
que les carences dus modèles eux-mêmes induisent de telles recher-
ches. Nous y voyons ici encore, le résultat d'une longue déconnec-
tion entre biologistes et modélisateurs. 
Entre ces deux catégories du modèles visant à expliquer, au moins 
autant que prédire, se situent peut-être les modèles "écotechniques" 
(1) dont la prédictivité est le seul motif. 
Pour en revenir aux modèles réductionnistes, la question a sou-
vent été posée de savoir si les propriétés émergentes d'un système 
complexe peuvent être simulées de façon mécanistique en rassemblant 
les meilleures données disponibles en un modèle dynamique. Beaucoup 
d'écologistes ut modélistes expérimentés pressentent que la réponse 
est "non" (ex : Patten (1972); Odum (1973) in Nixon & Kremer, 1974) 
et que ceux qui empruntent cette voie sont condamnés à ne jamais pou-
voir rassembler les éléments du système en un tout cohérent. D'autres 
(Dugdale (1970) Di Taro P al. (1975) O'Brien & Wreblcwski (1976) 
Walsh & al. (1976) etc...) semblent produire l'évidence du contraire. 
Peut-être pourra-t-on quand même échapper au système d'alterna-
tives définitives proposé par Levins (1966) . 
1) un modèle, à la fois réaliste et précis ne peut avoir de portée 
générale (= les modèles "a posteriori" basés sur des données empi-
riques, et quantitatifs par essence: ex : les modèles réduction-
nistes). 
2) un modèle à la fois général et précis ne saurait être réaliste. 
3) un modèle à la fois général et réaliste ne saurait être précis 
(= les modèles "a priori" dérivés de manière déductive à partir de 
(1) terme emprunté à N. Roggen 
7 
prémisses, ex : les modèles théoriques). 
Enfin, la classification de Nihoul (1977), qui distingue les 
différents modèles iconiques (dont les modèles analogiques) des mo-
dèles mathématiques, recoupe la nôtre perpendiculairement. Sa défi-
nition des principes qui conduisent à la modélisation mathématique 
d'un système est directement inspirée des principes de base de 
l'approche systémique (voir plus haut) et a gouverné l'élaboration 
de notre propre modèle et servi à préciser notre plan de travail. 
2.LA RECHERCHE ENTAMEE AU BASSIN DE CHASSE D'OSTENDE 
2.1. Le travail d'équipe du Lab. v. Ekologie & Systematiek  
La conception d'un Bassin de Chasse comme unité fonctionnelle, 
structurable en compartiments fonctionnels entre lesquels se font 
toutes sortes d'échanges, mais devant obéir au principe de conser-
vation de la matière, a inspiré les priorités de recherche (contra-
riant ainsi la tentation d'accumuler les "data" superflues (1) au 
détriment de la définition des problèmes et des hypothèses). Dans 
ces priorités, on a évidemment retrouvé la nécessité d'établir - en 
première étape - la nature des compartiments et des translocations 
de matière qui les relient et de les quantifier et - en deuxième 
étape - la nécessité d'établir la nature des mécanismes de contrôle 
des translocations, c'est-à-dire, de progresser dans l'étude de 
processus écophysiologiques, encore toujours bien mal connus. 
De fait, la structure trophodynamique que les études et inven-
taires précédents permettaient d'anticiper, s'est précisée avec les 
travaux sur l'activité bactérienne dans l'eau (C. Joiris et collab.) 
(1) cf. Mc Fadyen (1974) : "the aimless and disoriented ecological 
survey is a bottomless pit for precious time, effort and enthou-
si asm". 
cf Rigler (1975) : "(a scientific advance) is not the patient 
accumulation of facts. The supply of potontial facts is infinite 
and (...) we already have an embarrassingly large accumulation 
of facts". 
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et dans le sédiment (G. Billen), sur l'activité zooplanctonique 
(N. Daro, O.Cromboom) et sur les activités phytoplanctonique 	 et phy- 
tobenthique (nous-même, F. Billiet et collaborateurs). 
Dans certains cas, la difficulté principale a résidé dans la 
mesure même de ces activités. Dans d'autres, elle se trouvait plutôt 
au niveau du contrôle des activités. 
Malgré ces états d'avancement variés, l'idée de système s'est 
concrétisée et un modèle de circulation de carbone et d'azote faisant 
le bilan des activités productrices et consommatrices a pu être pro-
posé et discuté (Podamo (1974, 1976), Billen (1976)). 
2.2. Vers un modèle de simulation mathématique 
Dans ce travail, nous avons voulu développer notre contribution 
particulière (la production du phytoplancton et du phytobenthos et 
ses mécanismes du régulation) en conservant la perspective du système 
écologique. Ceci nous a également progressivement amené à tenter de 
prolonger l'analyse commencée en équipe, non seulement en développant 
l'acquis d'un point de vue formel (ce qui a notamment imposé que pour 
les besoins d'une identification du systèmo cohérente, nous ayons 
refait de brefs résumés et parfois approfondi des parties que nous 
n'avions pas investiguées personnellement) mais aussi en le poussant 
vers son terme logique : la modélisation. 
2.3. Plan du travail 
1. Nous regroupons une série d'étapes de formulation dans ce que 
nous appelons - par convention - "identification du système". 
(a) En premier lieu, nous nous sommes attachés à définir le 
système, c'est-à-dire, à en reconnaître les limites (démar-
cation dans l'espace physique), cc qui sans le cas du Bas-
sin allait de soi, et à identifier les imports et exports. 
(b) Dans l'étape suivante, nous spécifions les variables et 
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les translocations essentielles et les quantifions. Le choix 
de ces variables détermine l'envergure de l'espace des 
variables d'état où nous faisons ainsi émerger notre sys-
tème. Cette étape - où s'inscrit le travail collectif qui 
a mené aux premiers bilans - n'est, en fait, que le premier 
pas dans la description du modèle mathématique proprement 
dit. 
2. 	 La partie "régulations et modèles" contient 
(a) les autres spécifications qui interviennent dans la descrip-
tion du modèle mathématique (spécifications des paramètres 
de commande, des équations d'évolution, des contraintes, 
etc...) 
(b) le développement d'un modèle numérique, version mathémati-
que tendant à la résolution d'un système d'équation diffé-
rentielles. 
(c) la simulation et les tests d'évaluation, ainsi que les 




IIA Démarcation dans l'espace physique, 
imports- exports 
et structure anticipée du système 
1. DEMARCATIUN DANS L'ESPACE PHYSIQUE 
Le bassin de Chasse est une lagune artificielle,isclée de l'ar 
rière-port d'Ostende, par des vannes. En outre, trois vannes le 
séparent d'un petit canal (Noord Lede) se jetant dans le canal 
Ostende-brug3s (fig. 1). 
Son histoire et sa topographie sont bien commentées par Leloup 
(1965) et Polk (1962). Rappelons que la forme générale est + celle 
d'une elliosa, orientée E-0, avec un grand diamètre de 1500m et un 
petit diamètre de 800m. La superficie est de 86 ha. Sauf au voisinage 
dus grandes vannes où la profondeur peut atteindre 11 mètres, on a 
une profondeur fluctuant généralement entre 1 et 1.5 mètres. On a 
pris 1.5m comme valeur de profondeur moyenne pour plusieurs calculs. 
Le volume d'eau total serait donc d'environ 1.3 millions de m3. Les 
oerges sont en maçonnerie sur tout le pourtour. 
Le système est donc très concrètement délimité dans l'espace 
physique. 
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Fi-.1. 	 Le Bassin de Chasse et le port d'Ostende. 
légende: de 1 à S : les cinq stations de prélèvement 
t 	 • : écluses et éclusettes 
s 	 y : respectivement zones sableuse et vaseuse 
o 	 : station d'étude du macrophytobenthos 
2. IMPORTS - EXPORTS 
Il existe néanmoins des échanges avec le monde extérieur. Citons: 
- les échanges par les vannes (matières dissoutes et suspendues) 
- les échanges par l'interface eau -air (essentiellement eau d'évapo-
ration, eu de pluie) 
- les pompages d'E.B.E.S. (10 m 3 /heure en moyenne) 
- lus échanges par l'interface eau-fond (pertes vers une nappe aqui-
fère, (voir 4 II.G.1.) 
- les échanges dûs à la pêche, à l'ostréiculture, aux oiseaux. 
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II.A.2. 
Nous considérerons surtout les deux premiers types d'échanges  
qui paraissant être les plus importants. 
 
La pratique normale du l'ostréiculteur qui géra le Bassin est 
 
du l'isoler du port, de mars à août. D'août i3 mars, il procède à 
 
dus vidanges pour diverses opérations (récolte des huîtres, dragages, 
 
réfections, mise en place d'huîtres, utc...)- Lors d'une vidange,  
l'eau s'échappe par la base des vannes vers le port pendent le ju-
sant. Au remplissage, elle vient avec le flot, ; ~ ar la base aussi.  
Lors de la période de fermeture du Bassin, des fuites pot dus infiltra-
tions (très visibles) se produisent quand marne, .0 gré des marées qui 
 
viennent battre contra les vannes. Nous n'avons pas su mesurer 
 
l'amplitude de variation de niveau occasionnée par ces mouvements. 
 
Nous les tenons pour négligeables, et cela d'autant plus que leurs 
 
effets restent probablement localisés.  
Sur du plus longues périodes, on assiste à une chute continue 
 
et sensible de niveau qui peut nécessiter des remplissages partiels 
 
(par tranche de 10 à 15 cm, tous les mois au moins, surtout en 1973) 
 
(voir fig.2bis). Les raisons invoquées sont multiples : évaporation, 
 
fuite due à un manque d'étanchéité, pompage d'eau par E.B.E.S.. 
 
L'évaporation (ou plus précisément le bilan (évaporation-préci-
pitations)) se traduit dans l'évolution de 13 salinité de l'e a u 
(fig. 2) qui, sauf accident, tend à s'élever de manière continue 
 
(environ 1 à 2 % o par mois) .  
On calcule que por élévation de 1 % o , 35 g d'eau sont perdus par 
 
Kg, soit, pour la superficie totale, 4.5 10 7 Kg (= 4.5 10 4 m 3 ) ce qui 
représente une baisse de niveau du 5 cm. On retrouve donc bien une 
 
bonne partie (5 à 10 cm) des 10 à 15 cm perdus entre deux remplissa-
ges partiels.  
Nous curons ainsi à tenir compte de deux effets majeurs + pré-
visibles : 1) une diminution + périodique (jusqu'à 10 %) de l'épais- 
seur de la colonne d'eau, qui influencera sensiblement 
 
les intégr a tions sur la profondeur. 
 
2) lu remplacement + périodique de 10 % du volume d'eau 
 
par une eau aux caractéristiques différentes. 
 
II.A.2. 
auxquels s'ajoutent ceux d'ouvertures intempestives dues aux inspi-
rations du gérant et non aux possibilités de gestion qui résultaient 
des recherches faites par le Lab. v. Ekologie en Systematiek. 
Nature des échanges avec le Bort d'Ostende 
Outre la dynamique du Bassin de Chasse, il faudrait donc connaî-
tre celle du port d'Ostende pour pouvoir quantifier les imports de 
nutrients et de matières organiques dissoutes et particulaires. 
Nous avons, par les travaux de Leloup et Van Meel (1965), quel-
ques idées sur l'évolution des teneurs en nutrients, à la fois dans 
le port et dans le Bassin. On a remarqué que les fluctuations étaient 
notablement parallèles (chute de NO 3 au printemps,notamment), de sor-
te qu'on pourrait probablement éliminer,sans trop de risques, cet 
aspect du calcul de flows. 
Par contre, le port d'Ostende ne peut connaître une auto-épura-
tion semblable à celle qui s'observe au Bassin, l'apport de matières 
organiques par plusieurs égouts et par les canaux y étant continu et 
important. Persoone et De Pauw (1968) citent pour los égouts, des dé-
bits de 8000 à 10000 m 3 /jour, soit l'apport de 3 à 69,/m 3 deux fois 
par jour (aux marées basses). Il s'ensuit que la déficit en oxygène 
dissous dans les eaux du port intérieur est important (20 à 50 
	 de 
la saturation). 
La matière en suspension varie entre 75 à 150 mg/Q (poids sec) 
dont la perte eu feu est de 40 à 80 
	 On en conclut à une teneur en 
POM 
	 de 70 mg/Q (hypothèse moyenne) ou 120 mg/2, (hypothèse maximale). 
bi on suppose une teneur en C do 50 	 on a 35 g C/m 3 (max. 60 g C/m 3 ). 
En ce qui concerne la matière organique dissoute; (DOM), 	 la 
situation ust encore peu claire. Nous disposons de chiffres de 500 2 
(Persoone et Do Pauw, 1968) qui renseignent une consommation supéri-
eure á 5 mg 0 2 /9, en deux jours (160 pM/Q), soit une fraction biodégra-
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Total (POîl + C00) 	 57 à 82 g C/m 3 
(mais peut-être > 100 g C/m 3 si 600 très élevée)  
Si on admet par hypothèse un chiffre de 80 g.0/m 3 , un rempla -
cement de 10 % de l'eau du Bassin apporte : 	 12 g C/m 2 . En con- 
tre-partie, l'évacuation de 10 % de l'eau du Bassin ne fait perdre  
qu'une très petite quantité de carbone particulaire, puisque la teneur 
en POM 	 vaut en moyenne 23 mg/St (e. 12 g C/m 3 ) et probablement, 
 
une très petite partie de carbone organique dissous, étant donné  
l'auto-épuration.  
Fig.2. 	 Evolution de la salinité au Bassin pendant la période  
de fermeture des écluses en 1971.  
Les flèches indiquent les remplissages partiels avec  
l'eau de l'arrière-port d'Ostende.  
Fig.2bis. 	 Calendrier des perturbations connues ou décelées  
par la présence d'organismes marineallochtones,au 
 
Bassin de Chasse en 1973(indiquées par des lèches),  
en regard de l'évolution dun paramètre biologique  
(la production du phytoplancton).  
('?(Daro, comm. pers . )  
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3. STRUCTURE ANTICIPEE DU SYSTEME 
Comme on l'a déjà souligné dans l'introduction, le système réel 
puut être notoirement plus complexe que l'image que nous nous un fai-
sons, surtout en ce qui concerne les translocations. Les études d'in-
ventaire qui ont précédé notre travail collectif, ainsi que la con-
naissance générale des écosystèmes marins, telle qu'elle nous est 
transmise par la littérature, font concevoir une organisation on 
compartiments fonctionnels : 
a) pour la zone pélagique : - nutrients dissous 
- phytoplancton (ncnno-, micro-) 
- zooplancton (micro- 1 macro -) 
- boctérioplancton 
- POM 	 détritique 
- DOM 
ut symétriquement : 
b) pour la zone benthique : - nutrients dissous 
(à laquelle nous ratte- 
	 - phytobenthos (micro-, macro-) 
chons l'Aufwuchs) 






Poissons, oiseaux et prédateurs ou pollueurs humains, devraient 
également figurer dans cette structure. Ils n'ont pas été étudiés 
en raison de leur faible importance (essentiellement par présomption, 
sauf en ce qui concerne les poissons dont la faible abondance consti-
tue un problème). 
D'autre part, nos connaissances physiologiques permettent d'an-
ticiper pour chaque être vivant, une série de flux - toujours les 
mêmes - d'entrée ou de sortie de matière. Ainsi, pour le cycle du C : 
a) inputs :-accroissement brut (par ingestion ou photosynthèse) 
-fixation anaplérotique de CO 2 
b) outputs:-respiration (+ photorespiration) 
-excrétions 	 (liquides, solides) et mues 




IIB. Ph y toplanc ton et 
flux associés 
1. Nature, biomasse,variations spatiales et temporelles 
du phytoplancton 
.1. Observations des populations phytoclanctoniques  
Avant 1971, le phytoplancton du Bassin de Chasse - quoique 
:résumé abondant, si on en jugeait les concentrations en pigments 
.:;nlorophylliens, régulièrement mesurées depuis 1960 - n'était connu 
.;ue par lus péchés faites au filet à plancton. Celles-ci ne rame-
:aient pratiquement que des Bacillariophycées dont l'abondance était 
;_,eu un rapport avec ce que laissaient prévoir les pigments. Van Moe l 
(1965) était conscient du ce fait et pensait à un ultreplancton de 
aactéries photosynthétiques. 
C 
A 	 !M 	 J 	 J 
Fi çr. 3.A / B,C. Evolution saisonnière des standing cros (connus par les volumes cellulaires) des  
' 	 espèces phytoplanctoniques dominantes (identifiées par leur code ,voir tabl. 1) 
pendant les années 1971 	 1973. 	 En gras, la courbe saisonnière d'un paramètre 
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Nous avons montré (Mommaerts, 1971j Mommaerts-Billant, Mommaerts 
 
et Daro, 1974) la très grande prédominance d'un nannoplancton (défi-
nition de Dussart (1965) : de 2 à 20 um) essentiellement composé de 
 
flagellates et dont environ une soixantaine d'espèces ont été distin-
guées et les plus fréquentes identifiées. Ces espèces se répartissent 
 
entra les différentes classes reprises à l'inventaire du tableau 1. 
 
De très petites Bacillariophyceaa sont également abondantes à certains 
 
moments de l'année (Thalassiosira pseudonana Hasle et Heimd) ainsi 
 
que Skeletonema costatum Clave, bien que cette dernière espèce na 
 
puisse être considérée comme autochtone. La faible abondance des Ba-
cillariophyceae planctoniques est attribuée à l'impossibilité d'une 
 
vie pélagique dans un biotope de faible profondeur où la sédimenta-
tion est très rapide. 
 
L'établissement d'une flore complète du phytoplancton n'étant 
 
pas notre propos principal, notre inventaire est certainement incom-
plet : le Bassin de Chasse se révèle particulièrement riche en es- 
pèces nannoplantoniques ardues à déterminer ou non décrites à ce jour. 
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Deux techniques complémentaires ont été utilie=jcs pour tablir cette 
première liste.Une part importante des résultats sont dus à F. Billiet 
1) observation directe sur des prélèvements frais et non fixés, révé-
latrice de l'abondance et surtout de la diversité du nannoplancton 
2) comptages sur des échantillons fixés, de volume supérieur. 
Las tableaux 2, 3, 4 et 5 permettent de comparer les résultats 
des deux techniques et de se faire une idée das limitations de cha-
cune (voir Méthodes). Le filet à plancton ne ramène que des diatomées 
marines épisodiquement introduites par los vannes ou bien benthiques(1; 
et en nombre insignifiant. 
1.2. Description de l'évolution saisonnière au départ des observations 
sur échantillons préservés  
Le premier pic observé dans l'année est dû à la croissance d'une 
Euglenophycée; Eutreptiella marina da Cunha (- 2000 call/ml, le 6 mai 
1971 et - 4000 ceil/ml le 18 avril 1972). En 1973, ce pic est venu 
très tôt (début mars) dans l'année et a pratiquement échappé à l'ob-
s3rvation. En 1974, on le note à nouveau à la mi-avril. 
Ce pic est généralement suivi d'un creux - période pauvre en 
phytoplancton - pouvant durer près du un mois. En juin, on note le 
début d'une poussée phytoplanctonique estivale pendant laquelle se 
succèdent plusieurs populations dominantes (fig. 3,a, b,c). Le plus 
grand développement observé fut en juillet 1972, avec 179000 cela/ml 
(ce qui reste cependant bien inférieur aux "blooms" ou "r e d tides" : 
10 6 à 10 7 cell/ml). On a également observé des développements épiso-
diques de la Bacillariophycée Skeletonema costatum. Ceux-ci survien-
nent chaque fois environ une semaine après que de l'aeu du port ait 
ôte introduite mais ne persistent jamais longtemps. Skeletonema pa-
raît donc être importée plutôt qu'authentiquement autochtone. 
Le développement précoce de Eutreptiello marina est peut- ê tre 
également explicable : en effet, on connaît les caractéristiques se-
mi-hétérotrophes dos Euglanophycées. L'apparition de cette population 
pourrait dés lors être mise en rapport avec le processus de transfor-
mation du la matière organique dissoute qui survient dès la fermeture 
des écluses et dont l'évolution de la communauté bactérienne hétéro-
trophe est le reflet (voir § II.F) 
(1) remise en suspension temporaire lors de vents forts 
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II.E3.1. 
La comparaison de plusieurs années successives montre que quoique 
mouvant, ce schéma se maintient jusque dans la phénologie des popula-
tions qu'on peut distinguer derrière les diverses formes particulières 
de séquence, marquées surtout par des modifications d'importance nu-
mérique relative. 
Il est donc envisageable d' "identifier" 
	
chacune Je ces popu- 
lations dans le futur et de les traiter comme des compartiments sépa-
rés. 
1.3. Conversion en biomasse carbonée sur base des comptages  
Plusieurs chercheurs ont déterminé des relations entre volume 
cellulaire et biomasse carbonée. La relation est du type log C = a 
x log V, ce qui implique que plus la cellule est grosse, moins la 
quantité relative de carbone est importante (disposition pariétale du 
protoplasme) (fig. 4) . 
Citons : Hagmeier (1961) : 
log C = 0.842 log V - 0.849 
Mullin, Sloan ut Eppley (1966): 
log C = 0.76 log V - 0.29 
avec C = piccgrammes et V = 3  
Nous avons utilisé la formule de Mullin et al. pour la conver-
sion en carbone des volumes mesurés pour les diverses espèces du Bas-
sin de Chasse par F.Billiet. (tabl. 6) 
Ces données ont permis de calculer les biomasses à partir des 
comptages (fig. 5, a, b, c) . 
Cette méthode d'évaluation de la biomasse carbonée sera utilement 
comparée avec la méthode basée sur le dosage de,s pigments chlorophyl-
liens avant que les résultats ne soient discutés. 
1.4. Dosage des pigments chlorophylliens 
Il est généralement admis que la teneur en 
chorophyllL, reste encore le meilleur index connu de 
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Fi.S.A,B,C. Evolution saisonnière des nombres de cellules et de la 
 
biomasse carbonée après conversion selon la relation 
 
de ! ul lin et al . (1966) .I.a diversité spécifique 
 
(indice de Shannon et 1eaver)figure également,à titre  
documentaire.  
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A 
concentration en pigments est fortement variable selon l'état physio-
logique du phytoplancton, de sorte que le rapport C/Chl.a varie com-
munément entre 30 (communauté peu limitée en nutrients) et 60 ou plus 
(communauté limitée en nutrients) pour les populations mélangées natu-
relles.(Strickland, 1966). 
En Mer du Nord, Lancelot 
	
(comm. pers. - voir aussi Lancelot, 
1972 et 1973) a déterminé ce facteur par corrélation et observé qu'il 
varie effectivement dans les limites prévues : 
-"bloom" 	 : C = 32 Chl.a + 395 en moyenne 
(mais C/Chl.a = 29 à la côte et 41 au large) 
-"postbloom" : C = 67 Chl.a + 256 en moyenne 
(mais C/Chl.a = 60 à la côte et 120 au large) 
- hiver 
	 : C = 162 Chl. a + 241 (100 à la côte) 
-moyenne annuelle : C = 29.7 Chl. a + 370 
Un observe que le rappert C/Chl.a est toujours plus faible dans 
les eaux plus riches et surtout pendant la croissance printanière. 
On s'attend à ce genre du résultat au Bassin de Chasse. 
De manière similaire, Lancelot a déterminé la relation azote/ 
chlorophylle ut trouve (zone côtière) : 
"bloom" = 	 4.5 
postbloom= 5.3 
hiver = 16 




C/N hiver 	 : 	 6.3 
Gr3ce aux mesures faites par 0. Cromboom en 1976 (comm.pers.), 
on a un premier aperçu des proportions possibles entre matière car-
bonée, détritus ut pigments eu Bassin (fig. 6). La droite de ré-
gression de C sur Chl. a révèle l'existence d'un résidu détritique 
d'au moins 1000 mgC/m 3 (soit 3 à 4 fois plus qu'en Mer du Nord) 
Le rapport C/Chl.a moyen est de 62. Toutefois, la portée de ce calcul 
reste restreinte, étant donné la longue période, la dispersion des 
points et l'ignorance dans laquelle nous restons quant aux variations 
du résidu détritique. 
- 24 - 
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(Cromhoom, com. pers . ) 
o 2 
Essai de corrélation carbone-chlorophylle a  
pour le Bassin en 1976.  
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Fig.7 A,B,C.  Evolution saisonnière de la teneur en chlorophylle a 




au Bassin pendant les années  
phaeopigments a en 1972.  
Découpage en périodes A,B et  
différentes.  
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Nous conservons donc provisoirement le rapport 40 + 10, choisi 
d'après les données de Strickland (1966), pour les 
 conversions en 
biomasse carbonée. 
lieux types de calcul ont été utilisés au Bassin de Chasse pour 
l'estimation de la chlorophylle a : méthode trichromatique et formule 
de Lorenzen (voir Méthodes). On a montré que la variabilité des résul-
tats de cette dernière est grande, la phaeophytinisation se produi-
sant de manière variable au cours du stockage et de l'analyse. Nous 
donnons donc les résultats obtenus par la méthode trichromatique seu-
lement (sauf pour 1972), tenant compte d'un taux moyen de phaeophy-
tins a de 20 % environ. (fig. 7, a, b, c) 
Comparés avec les courbes de 1969 et 1970 (Daro, 	 1974) 
ces résultats confirment la schéma déjà esquissé : le dévelop-
pement du phytoplancton est surtout estival. Il ust précédé d'un pic 
plus printanier, pas toujours très évident. Le maximum de concentra-
tion chlorophyllienne enregistré au centre du Bassin est d'environ 
40 mg/m 3 (Du mémo ordre de grandeur que lu maximum printanier dans la 
zone côtière en Mer du Nord.) La concentration moyenne estivale est 
d'environ 20 mg/m 3 . Lus concentrations minimales sont de l'ordre de 
1 mg/m 3 . 
1.5. Comparaison avec lus résultats obtenus à partir des comptages 
Le tableau 7 montre qu'il y a une forte sous-estimation de 
biomasse carbonée par la méthode: de comptage et conversion en volumes 
Lus causes possibles d'erreur sont discutées au chapitre des méthodes. 
Un y envisage notamment les portes par détérioration lors de la fixa-
tion au lugol ut la précision des comptages. Toujours est-il que les 
résultats acquis par la méthode d'Utermóhl ne paraissent utilisables 
qu'en certaines occasions seulement (fortes densités de population et 
cellules résistantus). Dans ces cas, on observe une biomasse telle 
qu'elle implique un rapport C/Chlor.a de 30, tout à fait vraisembla-
ble au Bassin de Chasse. 
+ 	 C 	 (période 	 d'activité 
..•nn ••• 
biologique marquée) 
40 	 + 	 10) 
12.3 	 mg chlor.a /m 3 
biomasse 
	
120 	 + 
	
390 	 + 
	
1080 	 + 
	
735 	 + 
carbonée 	 ( -Facteur 
30 	 mg 	 C/m 2 
	
IO 	 I/ 98 
	
11 	 1/ 270 
	
1/ 	 !1 184 
Moyenne pour E3 
La conversion en 
donne : période A 
B 





1.6. Résultats mo cns/.ériodo et conversion en biomasse carbonée 
Les meilleurs chiffres de biomasse restent donc basés sur les 
teneurs en chlorophylle a. 
Nous basant sur les observations de 1972 et 1973 et sur le dé-
coupage en périodes déjà mentionné plus haut, on obtient les valeurs 
moyennes suivantes : 
Période A (période précédant le ter bloom (33 jours en moyenne)) 
2 mg chlor.a /m 3 
Période (3 (période de 1er bloom et intervalle précédant la 
croissance estivale (37 jours en moyenne)) 
Période C (période de production estivale (78 jours en moyenne)) 
18 m g chlor.a /m 
II.F3.1 . 
1.7. Conversion en azote 
Comme pour le rapport C/Chlor.a, le rapport C/N a pu être établi 
en mer du Nord. Il varierait entre 6 ut 10. Cependant, dans une mise 
au point récente, E3anse (1974) suggère des rapports fréquemment plus 
bas (jusqu'à 3). En l'absence de mesures directes, nous nous rallions 
à la valeur (5 + 2).En n'oubliant pas que nous cumulons les erreurs 
relatives, la division des valeurs carbonées par ce rapport donne : 
2 
Période B 	 : 	 78 + 	 51 mg N/m 2 
Période C 	 : 	 216 + 	 140 mg N/m 2 
	
Période B + C : 	 147 + 	 96 mg N/m 2 
. Assimilation chlorophyllienne à intensité lumineuse optimale  
( 	 p opt ) 	 considérée comme index de biomasse. 
Notre information sur les variations saisonnières peut être uti-
lement complétée par les résultats de production potentielle. Il s'a-
git de la photosynthèse mesurée en conditions contrôlées (incubateur 
à température fixe et à lumière artificielle). On perlera do pvitro' 
ou mieux, de p o Pt , si la lumière dans l'incubateur est optimale. Le 
calcul de  	 fait appel aux modèles de relation photosynthèse-lumi- 
ère:, développés dans le 4 III 0.1. et aussi dans l'appendice méthodo-
logique. 
Le rapport avec la biomasse dépend évidemment de l'état physic-
logique du phytoplancton (voir 4 III B.1.). Mais par aillours, les 
variations normales du rapport p o Pt /biomasse ne se font que dans un 
domaine relativement limité, do sorte que les variations de p
o Pt 
sont 
suffisomment indicatives de l'évolution temporelle et spatiale du phy-
toplancton. L'avantage de la méthode réside dans l'extrême sensibili-
te de la technique d'incorporation de 14 CO 2 . 
Les fig. 	 8,a, b, c e t d nous restituent l'image déjà connue de 
l'évolution saisonnière en 1971, 1972, 1973 et 1974. 
On observe - grâce au découpage beaucoup plus fin dans le temps - 
que les variations d'un jour à l'autre, peuvent .avoir la même ampli- 
Période A : 	 24 + 	 16 mg N/m 
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Fig. 8 A,B,C,D. 	 Evolution saisonnière de la production primaire  
potentielle(in vitro et recalculé pour lumière 
optimale)au Bassin pendant les années 1971 à 1974.  
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tude que les variations qu'on observe d'une semaine à Vautre. Cn er, 
conclut qu'une extrême prudence doit présider à l'interprétation de 
courbes basées s.ir des résultats hebdomadaires et è fortiori menLuei_ 
(cf. la plupart des études écologiques). 
Cuci nous conduit à examiner les variations du phytoplancton 
dans une tranche de 24 heur3s. 
1.9. Vnriation5 nycthéméralc;s 
Les rythmes biologiques ont fait l'objet d'une vaste littératur: 
Nous voudrions pouvoir faire la part des rythmes endogènes vrais 
("horloges eiolcgiques") des rythmes engendrés par le jeu de la croie -
sance et de la consommation. Nous pensons que certains 
rythmes réputés endogènes (rapport P/8, uptake de nutrient, excrC. cicn, 
division, respiration) peuvent parfaitement s'expliquer si les méce-
nismes du régulation et les flux sont bien connus. En tout cas, de 
tels rythmes résultent très nettement das simulations tentées au 
4 III.6.1 . 
1 . 9. 1. Observations 
Daro (1974) a observé pour la première fois ces fluctuation 
en termes de chlorophylle 
 a (fig. 	 9). 
Par la suite, les variations de production potentielle (fig. 
: ) se sont révélées similaires : on constate un facteur de varie-
tion de 2 à 5.6 x (moyenne = 4.3) entre la valeur la plus forte et 
la valeur la plus faible, soit autant que ce qui s'observe sur das 
périodes de plusieurs jours. Ainsi, une difficulté d'interprétation 
consideraDle surgit pour une courbe saisonnière où les points ne 
correspondraient pas à des prises faites à un moment fonctionnelle-
ment analogue de la journée. 
Nos prises d'échantillons se sont toujours faites à peu près à 
la mcme heure (10 à 12 h.) Cela limite sans doute quelque peu l'ef-
fet de la variabilité nycthémérale. On remarque, en effet, la rela-
tive régularité du phénomène : un pic du production potentielle 
s'observe généralement dans l'après-midi, entre 12h et 18 h. 
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Fig. 9. 	 Exemples de variation 
A 	 nycthémérale de la 
teneur en 
chlorophylle a 
au Bassin  
(d'après Daro, 1974)  
Fig.10. 	 Exemples de  
B 	 variation nycthémérale  
de la production  
primaire potentielle  
au Bassin de Chasse.  
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`afin cette fluctuation a également été attestée par celle du 
nombre d'organismes le 29.5.73 (fig.11) et par le nombre des parti-
cules (mesures de distribution des particules entre 2.5 et 19.8 um 
de diamètre, faites par O. Cromboom (comm.pers.) les 16 et 17 août 
1976), bien corrélé avec des déterminations de chlorophylle a, de 
carbone perticulaire et de BOD 5 (figs. 12 et 13). 
1.9.2. Interprétation des variations nycthémérales observées 
La variation simultanée des différents paramètres indique qu'il 
s'agit d'une variation de biomasse (et non uniquement d'une varia-
tion du rapport C/Chlor.a, par exemple) 
Les hypothèses en présence sont : 
1 ° ) dynamique de croissance et mortalité 
2 ° ) migration verticale du phytoplancton 
3 ° ) advection due à un déplacement horizontal d'eau dans un L3assin 
hétérogène. 
Arguments en faveur de l'hypothèse dynamique 
1) apparition de phaeophytine a,consécutivement à la disparition 
de chlorophylle a (fig. 11 et 13). 
Peut servir d'argument en faveur d'une mortalité nocturne. 
(mais ne suffit pas, pris isolément, car la phaeophytinisation 
peut ôtre intracellulaire et sans mortalité). 
2) fluctuation du rapport B00 5 /POM 
La 80D 5 (voir 4 II H.2.1.2.) est un index de la matière organi-
que (POM et DOM) la plus aisément biodégradable. La POM (par-
ticulate organic matter) a été mesurée dans la fraction infé-
rieure à 25 1-im(ruprésent:ant pratiquement 100 %) . 
Une augmentation du rapport B00 5 /POM indique une augmentation 
relative dd DOM (dissolved organic matter). 
Un observe des valeurs plus élevées de 24h. à 6h.(fig. 131. 
Dans l'hypothèse d'une mortalité, cala explique où disparaît 
la matière organique (puisqu'il y a diminution de 	 biomasse 
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.11. 	 Variation nycthémérale de différents paramètres du 
 
phytoplancton,le 29 mai 1973,démontrant le 
 
fort couplage qui existe entre eux. 
 
très finement fractionnée. On observe une autre augmentation 
au milieu de la journée (reste à interpréter). 
3) évolution du nombre total et des proportions des différentes 
classes de particules 
En fig. 12, on observe trois phases dans l'évolution des par-
ticules : 
1ére phase : chute ou nombre de particules. Cette chute con-
(19h - 01h) 
	
cerne également les 2 catégories de taille prin- 
cipales (2.5 à 3.9 pm ut 3.9 à 9.9 pm), car leur 
proportion reste constante. Cette phase est inter- 
prétée comme phase de mortalité. 
2ème phase : phase de restauration. La remontée des nombres 
(01h - 07h) 
	
(divisions) s'accompagne d'une diminution relati- 
ve des petites particules. Tout se passe comme 
s'il y avait croissance en taille, en plus. On 
observe en tout cas une synthèse de chlorophylle e. 
3ème phase : stabilité du nombre de particules, de POM et de 
(07h - 19h) 
	
chlorophylle a (mais libération de DOM). La re- 
montée de la part relative des petites particules 
suggère que des divisions pourraient avoir lieu 
pendant cette phase. Nous sommes peut-être dans 
une phase d'équilibre stationnaire (mortalité 
(indiquée par libération de DOM) équilibrant la 
photosynthèse). 
4) évolution du rapport C/ Chlorophylle a 
Après avoir estimé la part d'un back-ground de matière orga-
nique non liée au phytoplancton, (voir régression, fig. 14, 
e), 	 on peut calculer les fluctuations du rapport C/Chlor.a 
tout au long de la journée (fig.14b). On observe une dépres-
sion nocturne maximale à 5h. du matin et impliquant une syn-
thèse chlorophyllienne (phase 2) . 
Au milieu de le journée, le rapport C/Chlor.a fluctue à l'in-
verse de la chlorophylle a (fig. 13), indication possible de 
mouvements de synthèse et de destruction caractérisant un état 
quasi-stationnaire (3e phase). 
• PE7 dKVl.t Ó. 
79 ó 99 M • 
Variation nycthémérale de plusieurs paramètres,le 16-17 août 1976 
(d'après les chiffres de O.Cromb oom,comm.pers.) 
Fig.12. 	 Nombres et distribution de particules et teneur en carbone part 
Fig.13. Pigments,BODS et rapport BODS/C particulaire 
Fig.14. 	 Relation C-Chlorophylle et calcul conséquent du rapport C/Chl.a 
Discussion 
L'existence d'un important rythme nycthéméral apparaît comme 
devant être une des caractéristiques les plus importantes et les plus 
riches en signification de l'écologie du Bassin de Chasse d'Ostende. 
L'hypothèse dynamique a de nombreux arguments en sa faveur, argu-
ments renforcés a contrario par les observations concernant les deux 
autres hypothèses (migration et advection) et faites aux §§ II . B.1 .10 
et II.6.1.11. 
Plus tard, d'autres observations viendront confirmer l'hypothèse 
dynamique - et notamment celle de mortalité - (voir §§ 11.6.7. et 
II.H.2.). Le fait que certains rythmes soient en désaccord avec les 
observations usuelles, sera également discuté au § II1.6.1. 
L'interprétation de la dépression nocturne et de la restauration 
qui suit, reste à compléter•Il est important de déterminer s'il s'agit: 
1 ° de l'effet de la pression de broutage par le zooplancton ou 
2 ° d'un mécanisme physiologique du phytoplancton 
1.10. Hétérogénéité verticale et migrations du phytoplancton  
La distribution verticale est faiblement hétérogène. Le 28.5.70 
et lu 7.8.70, Dar() (1974) mettait en évidence un léger gradient verti-
cal de la teneur en chlorophylle qui semblait se maintenir tout au 
long de la journée (périodes de 24 heures d'observation, temps calme). 
Il ne semble donc pas y avoir de déplacements verticaux mpssifs. Si 
l'on fait la synthèse de ses observations, on observe un moyenne 99 % 
en surface et 86 % à -1 m, par rapport au maximum dans la colonne d'eau; 
Au cours de l'année 1972, les incorporations de 14 CO 2 ont été 
mesurées in vitro sur des échantillons pris à 0, 0.5 et 1 mètre au 
point central (hebdomadairement, entre 10 et 12h.). 
	
Bien qu'il 
faille théoriquement être prudent dans l'interprétation des résultats 
de distribution verticale acquis à l'aide de cette méthode (voir § 
III.d.1.), on a observé la distribution moyenne des % (en % du max. 
- 37 - 
dans la colonne d'eau) suivante : Om 	 95.2 % 
	
0.5m 	 95.3 
	
1.0m 	 82.7 % 
(voir aussi la fig..57) 
Ces résultats confirment donc ceux de Daro et montrent la légè-
re tendance que manifeste le phytoplancton à se maintenir près de la 
surface. 
L'analyse d'un cycle do 24 heures (29.5.73) donne à penser que 
c'est un déplacement actif (il faut rappeler que la très grande majo-
rité des algues du plancton sont des flagellates nannoplanctoniques(1)) 
des organismes qui tend à accumuler le phytoplancton vers la surface 
pendant les heures d'éclairement (phototropisme positif). En effet, 
la fig. 15 montre que pendant les heures nocturnes, on trouve sen-
siblement les mêmes quantités en surface et au fond (période I). 
Pendant les heures d'éclairement, le gradient su formé et se maintient 
(période II) jusqu'au milieu de la journée. A ce moment, le vent 
s'étant leve, on assiste à une homogénéisation que prolonge à nouveau 
la nuit (période III). Remarquons incidemment que cette variation des 
distributions n'est pas synchrone avec les variations de production 
observées ce jour-là ot qu'elle ne peut donc pas servir à les expli-
quer. 
Une montée du phytoplancton vers la surface peut théoriquement 
- et pour une certaine gamme d'éclairements - entraîner un accroisse-
ment de la production par m 2 . 
Si cette stratification ne se détruisait pas la nuit (phototro-
pisme supprimé; mouvements humogénéisateurs de l'eau), on aurait là 
un mécanisme génrateur de bloom de surface, puisque la croissance 
plus rapide en surface amplifierait la concentration due eu phototro-
pisme. On n'a cependant jamais observé cela au Bassin de Chasse. 
(1) Throndsen (1973) a mesuré des vitesses de déplacement individuel 
allant de 75 à 370 pm/sec sur un échantillonage de 12 espèces 
communes. 
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Mouvements relatifs de l'activité phytoplanctonique  
(reflétant l'abondance) en surface et à - 1m, au  
cours du cycle d'observation du 29 mai 1973  
(à chaque instant,la plus élevée des deux valeurs  
est prise comme 100%).  
1.11. Hétérogénéité horizontale  
La question de l'hétérogénéité horizontale s'est souvent posée 
dans les études faites au Bassin de Chasse d'Ostende. En effet, ce 
système fermé n'échappe pas totalement à l'influence locale des eaux 
du port ou de la Noord Eede, l'étanchéité des vannes qui l'isolent 
n'étant pas parfaite. D'autre part, la superficie du Bassin est très 
grande (86 hectares)(1)0échantillonnage se faisant principalement ) 
au point central (point 3), le problème était de savoir dans quelle 
mesure les conclusions faites à propos de résultats acquis en ce 
point pouvaient s'étendre à l'ensemble du Bassin. 
Dès 1972, nous avons étendu les mesures hebdomadaires de produc-
tion primaire à des points supplémentaires (fig. 1) et procédé à 
des trunsects. 
Les résultats de mesures systématiques de production primaire 
potentielle et de dosages du chlorophylle a, faites eux 5 points appc 
missent duns les tableaux 8 à 12. Des calculs de moyenne ont été 
faits pour les années 1972 et 1973 : en 1972, on observe qu'au point 
de prélèvement habituel (point 3), la valeur du production primaire 
potentielle représente en moyenne 64 % de la valeur la plus élevée 
(point 1) mais 86 % de la moyenne obtenue pour les cinq points. Seul 
le point 2, montre des taux de production encore plus faible. En ter-
mes de chlorophylle a, ces pourcentages sont respectivement 47 % et 
75 %, ce qui pourrait indiquer des différences de métribolisme (c'tst -
à-dire de rapport production/chlorophylle) selon les points de pré-
lèvement. En 1973, le situation est différente, à ces deux points de 
vue : 1 ° ) les différences entre points sont plus atténuées 
2 ° ) le rapport production/chlorophylle est quasi constant. 

















































(1) Remarque : Le vent pourrait également être déterminant (cf. cer-
tains effets sur la distribution du zooplancton, Polk comm.pers 
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Nous croyons que les différences entre points sont un artefact. 
En effet, les valeurs de 
pvitro  de 1972, différent plus de p o Pt qu'en 
1973, en raison d'une différence de niveau lumineux dans l'incubateur 
(c'est-à-dire se regroupent dans la pente initiale de la relation 
photosynthèse-lumière). 
Il n'empêche que la singularité des points 1 et 4 (plus le point 
5 qui se trouve souvent dans la zone d'influence du point 4) qui se 
trouvent à proximité d'écluses et éclusettes, est très marquée : plus 
fortes biomasses et productions potentielles en 1971, 1972 et 1973. 
Pour exprimer l'hétérogénéité du Bassin en fonction de chaque 
groupe de cinq valeurs, nous avons défini un indice simple qui n'est 
autre que l'écart-type calculé en % de la moyenne. Les tableaux 9 et 
1U nous montrent une succession de situations d'homogénéité et d'hé-
térogénéité._Nous_restons toujours bien au-dessus de la limite de 5 
à 10 ë (voir "méthodes") qui a été calculée sur des échantillonnages 
répétés au même endroit et qui intègre l'hétérogénéité du point de 
prélèvement même ut les erreurs de la technique de mesure. Observons 
que l'indice n'a guère de sens dans le cas des très faibles valeurs, 
que l'on rencontre surtout en hiver. 
L'hétérogénéité presque systématiquement plus grande en termes 
de chlorophylle a fait partie de l'artefact évoqué plus haut. 
Bien qu'on suppose que l'homogénéisation soit favorisée par le 
vent et l'hétérogénéisation, par le temps calme, on n'a absolument 
pas pu mettre en relation l'indice d'hétérogénéité et la vitesse du 
vent. 
Cependant des changements rapides sont observés. Ainsi, nous 
avons eu l'occasion de prélever aux cinqs points, à 24h. d'intervalle 
(le 14.6.1972 et le 15.6. 1972). La première série nous donne une 
moyenne de 49 mg C/m 3 /h avec un indice d'hétérogénéité de 55 %. Le 
lendemain, la moyenne tombe à 28 mg et l'indice à 33 
	 Le processus 
d'homogénéisation a donc agi en l'espace de quelques heures. 
Incidemment, on voit que le niveau de production observé en si-
tuation homogène se situe au niveau mesuré au point 3 en situation 
hétérogène. Ceci est une première indication sur le haut degré de re-
présentativité du point 3, c'est-à-dire sur l'étendue de la zone pos-
sédant les caractéristiques du point 3. 
Le transect du 20.4.72 (fig. 16), fait selon la ligne reliant les 
stations-1"3-5;- fait très bien apparaître le profil en cuvette de la 
courbe de production potentielle. Les transects plus voisins de la 
rive (1-4-5 et 1-2) font apparaître une production nettement plus 
élevée et nettement liée aux caractéristiques locales (vannes au 
point 4). On remarque aussi que les différences peuvent être très im-
portantes entre deux points immédiatement voisins (ex: échantillons 
38 et 1 aux grandes vannes ou 30 et 29 aux petites vannes) de sorte 
que la globalisation est à faire avec plus de précaution encore puis-
que l'échantillonnage ne s'accompagne pas d'une précision géographique 
absolue et que la valeur mesurée en un point marginal n'est pas forcé-
ment représentative de la zone où il se trouve. Les transects du 20.4. 
1972, correspondant à une situation définie comme hétérogène si l'on 
se base sur les résultats des seuls 5 points (63 %). Si l'on considè-
re l'ensemble des points mesurés, l'hétérogénéité tombe à 47 %. 
Il y a donc surestimation de l'hétérogénéité quand on ne consi-
dère que les cinq points habituels. Oe même, les transects du 15.6.72 
(fig. 17) renforcent l'impression d'homogénéité acquise sur la base 
des cinq points (33 %) puisque l'ensemble des mesures fait tomber 
l'indice à 20 %. 
Autres earamètres de biomasse ehytoelanctonigue j eatchiness au niveau 
des - eoeulations_ 
Si la teneur en pigments photosynthétiques montre une distribu-
tion relativement conforme à celle de la production potentielle, il 
n'en va plus de même en co qui concerne les comptages. Le tableau 13 
montre des hétérogénéités très différentes pour ce paramètre, compa-
ré aux pigments, par exemple. Le rapport chlorophylle/nombres est 
d'ailleurs fortement variable d'un point à l'autre (tableau 14). 
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le 20-4-72  
et le 15-6-72.  
Ceci est dû à une hétérogénéité au niveau des populations (ex. 
en tableaux 15, 16). Cette "putchiness", masquée au niveau de la com- 
munauté définie.par des paramètres globaux et mouvante, est importante 
dans ses conséquences. Elle nous introduit à la complexité réelle du 
système : l'étude des mécanismes d'hétérogénéisation au niveau des 
populations impliquerait la connaissance de nombreux termes : 
- taux de croissance spécifiques versus taux de diffusion 
- interactions, compétitions, grazing 
D'autre part, cette hétérogénéité peut être cause de très grandes 
difficultés dans une modélisation da l'évolution de la biomasse, 
même si les lois d'interaction sont connues pour chacune des espèces 
dominantes. 
2. Flux de production primaire brute 
2.1. Définitions  
"Definitions are purely arbitrary things" a souligné Lotka (1956) 
Les concepts de production, productivité, indice de productivité, 
rendement photosynthétique, efficience etc... sont utilisés de diver-
ses façons par les auteurs. Une des attitudes les plus répandues et 
recommandée par Westlake (1965) consiste à appeler "production" la 
quantité de matière produite tandis qu'on réserve le terme de "pro-
ductivité au rapport 
	 production /temps. 
Jacques (1970) revoit ces définitions et conclut avec bon sens 
à un usage calqué sur les significations qui sont données à ces ter-
mes en économie et dans la vie courante : "il est rare d'exprimer la 
quantité de matière produite sans indiquer l'intervalle de temps et 
la surface (ou le volume) considérés(...). Il faudrait réserver le 
w 
terme de production à ces expressions P/t, de dimensions ML -2 -3 T 1 . 
La productivité, qui est alors la capacité de produire, est un rende-
ment, rapport entre la production et un élément du système producteur 
(par exemple, la biomasse)". 
II.B.2. 
Nous entendrons par "flux de production primaire brute", le 
flux d'input de carbone, associé à le photosynthèse seule. 
n CO
2 
 + 	 n H 2 0 -> (C H 2 0) n + n 
0 2 
Un distingue ainsi cu flux d'autres flux d'input (fixation à 
l'obscurité, hétérotrophie). 
A la définition de production brute s'oppose celle de production 
nette, qui n'est pas le reflet d'une activité biologique particulière 
ni à proprement parler, un flux. Sa définition la plus fréquente ost : 
sensu stricto : production nette = production brute - respiration 
sensu loto 
	 : production nette = production brute - respiration - 
excrétion. 
Tandis que l'accroissement net est l'accroissement résultent, 
après déduction de toutes les pertes possibles (respiration, excrétion, 
mortalité naturelle, grazing). 
Si les concepts de "net" et "brut" sont aisés dans le cas du 
cycle du carbone, il n'en va pas du marne  pour d'autres éléments ma-
jeurs. Ainsi, pour l'azote inorganique, dont l'uptake n'est pas direc-
tement couplé à la photosynthèse. Nous considérons provisoirement et 
pour la commodité des calculs, que - en bilan - l'uptake est propor- 
tionnel à la production nette carbonée (sensu stricto) de telle manière 
que le rapport C/N de la matière vivante reste égal à.5. 
2.2. Calcul de production brute carbonée, au point 3, pour les  
années 1971 à 1974 
Ça calcul fait largement appel à un modèle mathématique décrit 
au 4 III. r3. 1 15 et au chapitre des méthodes. 
Lus données utiles ont été ressemblées hebdomadairement. 
Ce sont : - production potentielle 
- paramètres et constantes de la relation photosynthèse-
lumière 
irradiance, transparence et température de l'eau. 
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Le processus de calcul comporte une double démarche : 
1 ° ) convertir les valeurs de production potentielle d'incubateur 
(pvitro ) en valeurs de production optimale in situ (p opt ), en 
tenant compte des différences de lumière et de température 
(voir fig. 8). L'unité est le mg L/m 3 /h. 
2 ° ) calculer les productions brutes journalières (mg C/m 2 /j) à partir 
des valeurs de p o Pt et d'éclairement. 
L'intégration s'est faite sur 1.50m de profondeur, en calculant 






 d Z )-( 	 f 	 p Z d z 
-1.5 
Ces intégrations se sont faites avec un p o Pt variable selon la 
simulation du § III.©.1.1.5.(quoique cette façon de faire ne modifie 
pas fortement le résultat) et selon deux modalités d'éclairement 
(éclairement réel du jour et éclairement moyen prédit par la simula-
tion du § 
	
4).Encore une fois, les différences d'éclairement 
n'entraînent pas une variation importante de la production journalière 
(fig.18a). Les figures sont corrigées pour une porte (perte + excré- 
tion : voir Méthodes) supposée égale à 15 
	 La marge suppérieure 
(perte de 50 %) implique une multiplication de ces chiffres de pro-
duction par 1.7. 
Analyse des courbes saisonnières (fig.l8a,b,c,d)et découpage en 
périodes. 
L'évolution déjà notée en termes de biomasse ou de production 
potentielle se retrouve nettement dans la courbe de production brute 
intégrée (mg C/m 2 /jour). 
Période A : période de faible activité biologique du phytoplancton. 
En moyenne, 33 jours entre la fermeture des vannes 
(mars) et la première manifestation de croissance. 
Période D : caractérisée par la dynamique du premier bloom printa- 
nier (croissance, disparition'et creux précédant la 
croissance estivale). 
- 47 - 
1971 : pic le 	 6 mai (36 jours en tout) 
1972 : pic le 18 avril. Le pic du 21 mars est excep- 
tionnel (42 jours en tout) 
1973 : pic le 	 9 mai (28 jours en tout) 
1974 : pic le 
	 8 avril (42 jours en tout) 
Période C : la troisième période est caractérisée par des valeurs 
de production élevées. Elle se poursuit pendant les 
mois de mai, juin, juillet et août (76 jours en moyenne). 
Un terme y est mis par les vidanges totales du Bassin 
(ostréiculture) dès la mi-août. Le profil on dents de 
scie de la courbe de production pendant cette période 
est à mettre en rapport avec plusieurs facteurs poten-
tiels : 
1) évolution des populations phytoplanctoniques 
2) variation diurne de p 
opt  
3) effets perturbateurs de remplissages partiels. 
On a vu en 1971 et 1972 que, à la plupart des pics de cette période C, 
correspondaient des populations phytoplanctoniques déterminées. La 
dynamique naturelle du phytoplancton serait donc responsable du rem-
placement dûs populations tous les quinze jours environ, marqué 
par un creux dans la courbe de production. 
Cependant, on a aussi observé que des prélèvements faits à 24 h. de 
distance, montraient des écarts du même ordre du grandeur que ceux 
observés d'une semaine à l'autre (tableau 17). Le facteur moyen de 
variation est 1.9. Ce facteur est bien contenu dans le taux moyen de 
variation maximale de 4 , observé au cours de plusieurs cycles nyc-
théméraux. Cas variations ne seraient donc pas toujours significati-
ves et leur interprétation devient aléatoire. 
Il peut toutefois se surimposer l'effet (généralement : morta-
lité) d'ajoutes d'eau intempestives du port d'Ostende. C'est là qu'il 
faut rechercher l'origine des creux les plus marqués.(fig.2 bis). 
En définitive, il est malaisé d'interpréter correctement chaque 
variation enregistrée dans une grille qui - pour serrée qu'elle 
paraisse - est encore très insuffisante. Dès lors, seul compte l'or-
dre de grandeur de la production (mis en évidence dans les calculs 
de moyenne flottante, fig. 19). 
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Fig.19 .  Evolution saisonnière de la production primaire brute  
intégrée pour 1971, 1972 et 1973.Lissage calculé avec  
moyenne .flottante (3 points) .  
 
2.3. Extension à l'ensemble du Bassin 
 
Les déterminations de biomasse ont révélé une hétérogénéité 
 
horizontale telle que la périphérie et plus particulièrement la péri-
phérie sud (points 1, 4 et 5) soient plus riches. 
La transparence de l'eau montre évidemment des variations de 
 
sens opposé - puisque la biomasse phytoplanctonique est une compo-
sante importante de la turbidité (voir 4 III .B.1 .1 .A) - de telle sorte 
 
que les différences de production journalière/m 2 sont atténuées. Elles  
persistent de façon significative comme le montre le tableau 18. 
 
Un bilan aussi correct que possible devra tenir compte de ce 
 
fait. Il est cependant vrai que sa portée est limitée dans la mesure 
 
où la zone que représente le point 3 est très étendue. 
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3. Fixation anaplérotique  
3.1. Nature de la fixation à l'obscurité et résultats ex érimentaux 
 
En pourcentage de la fixation à la lumière, les taux de fixation 
 
à l'obscurité observés dans la nature, varient normalement de 1 à 3 % 
 
en pleine mer pour une incubation de 4 heures (Steemann Nielsen, 1975 
 
Dans les eaux côtières et/ou polluées, on a observé 20 % et plus de 
 
fixation à l'obscurité (Jones et al., 1958 in Strickland, 1966). 
 
Mais, d'autre part, Morris et al. (1971) —trouvent que dans les  
eaux oligotr.ophes, cette fois, il n'est également pas rare de mesurer 
 
des fixations à l'obscurité de 50 à 100 % ! Nous pensons cependant 
 
qu'il s'agit là d'un des artefacts résultant de la présence de molé-
cules organiques marquées dans la solution radioactive de 14002. 
 
dont une partie reste dans les membranes filtrantes. 
 
Nous-même, avons observé au Bassin de Chasse, en Mer du Nord, do 
 
taux variant entre 1 % et 30 %, la fréquence la plus grande se situan 
 
à environ 3 % (fig. 20). 
 
- 5 i - 0-2 2-4 4-6 6-8 8-10 	 fixation noire en % de la fixation  
totale à la lumiere 
 




CO 2  à l'obscurité  
au Bassin de Chass 
et en rer du Nord.  
Fig.20 •  
Tt.f3.3. 
Le phénomène est indubitablement un mécanisme biologique puisque 
l'adjonction d'une petite quantité de formol bloque toute fixation 
dans l'échantillon . où seule une valeur de bruit de fond est encore 
mesurée. 
Le mécanisme de fixation à l'obscurité est connu depuis quelques 
années. Il s'agit d'une réaction anaplérotique, inopérante à la lu-
mière (Holm-Hansen, 1962), généralement une carboxylation de pyruvate 
ou de phosphoénolpyruvate (PEP) produisant de l'oxaloacétaté (réaction 
de Wood-Werkman, voie Hatch-Slack) dans la mesure où des précurseurs 
d'oxaloacétate sont détournés du cycle de Krebs pour entrer dans 
des biosynthèses. 
3.2. Rapports entre fixation anaplérotique et autres métabolismes  
Romanenko (1964) étudiant les bactéries aquatiques, suppose un 
rapport constant entre la fixation de 14 CO 2 à l'obscurité et l'assimi-
lation hétérotrophe totale. Il trouve un chiffre de 6 % pour une série 
de cultures et d'échantillons naturels. Plus récemment, Overbeck et 
Daley (1972), tempèrent cette conclusion en attirant l'attention sur 
la variabilité du taux de fixation chez les bactéries (de 1 à 12 %). 
(Rem. Joiris (1977) trouve 3.5 % en moyenne pour le port d'Ostende). 
Si ce rapport existe aussi chez le phytoplancton, on peut calculer que 
la respiration représentant quelques 10 % de la photosynthèse maxi-
male (voir plus loin), la fixation à l'obscurité serait égale à ..0.5% 
Ceci est confirmé par Holm-Hansen (in Lewin, 1962) qui cite une va-
leur de près de 1 % du maximum à la lumière comme fixation à l'obscu-
rité. Brown, Fager et Gaffron (1949) in Steeman Nielsen, 1960) don-
nent la fixation à l'obscurité comme négligeable, par rapport à la 
fixation à la lumière optimale. 
Dès lors, on pourrait attribuer aux hétérotrophes, les valeurs 
de fixation excédant - 0.5 % de la fixation à la lumière constatée 
dans un échantillon naturel. 
3.3. tzôle des bactéries daes la fixation anaplérotique et la respira-
tion globales  
Remarquons L'abord que le zooplancton n'intervient pas dans les 
expériences décrites ici, car il est statistiquement absent des échan-
tillons (50 ml) ou alors éliminé par une préfiltration. Par ailleurs, 
sa respiration globale est très faible, aux concentrations naturelles 
(voir 4 I1.0.3.2.). 
Une série de mesures ont été faites au Bassin de Chasse en 1973, 
où on a déterminé séparément, la fixation à la lumière, à l'obscuri -
té etla radioactivité d'un échantillon incubé sans 14 CO 2 (radioacti-
vité naturelle de l'échantillon + bruit de fond + contaminations 
éventuelles (1) (tableau 19). On compare les valeurs de fixation nette 
à l'obscurité avec celles calculées pour le phytoplancton (0.5 % de 
p opt brut). On constate que la part des bactéries dans le processus de 
fixation anaplérotique est largement dominante (- 90 %) sauf quand 
la biomasse phytoplanctonique est exceptionnellement élevée. 
Ces résultats sont donc en accord, dans la majorité des cas, 
avec l'hypothèse de Sorokin (1 973) , qui utilise la fixation de 1 4 CO 2 
à l'obscurité comme mesure directe du métabolisme bactérien dans les 
écosystèmes aquatiques (voir S II.F.). Pour compléter cette série, 
des mesures de consommation in situ d'0 2 (méthode de Winkler) ont 
également été faites (tableau 20). On a converti les chiffres de 
respiration globale à l'obscurité en mg C/m 3 /h, en tenant compte d'un 
quotient 0 2 /CU 2 = 1.25. La respiration phytoplanctonique est déduite 
de la photosynthèse (R = 10 
	 p 	 ). 
max 
On observe que les valeurs de respiration globale mesurées par 
la méthode de Winkler, sont - sauf exceptions - du même ordre de 
grandeur que las valeurs déduites des chiffres de fixation de CO
2 
 à 
l'obscurité. Cependant, on observe parfois des valeurs extrêmes de 
l'ordre de 100 mg C/m 3 /h ou plus, alors qu'on ne devrait pas s'atten-
are à plus de 30 mg. Nous pensons que ces chiffres exceptionnels de 
respiration sont dûs aux conditions expérimentales : la fixation ana- 
(1) cette valeur est la même que celle qu'on obtient en empoisonnant 
un échantillon au formol, préalablement à une incubation avec du 14 CO 2 . 
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plérotique a été mesurée sur un temps court (2 h.) tandis que la res-
piration a été mesurée in situ avec une incubation plus longue (5 h.) 
qui permettrait éventuellement un développement bactérien intense 
sur les parois des flacons. 
Vers une validation expérimentale de la part réduite du phyto-
plancton dans la fixation anaplérotique globale.  
En Mer du Nord, la mesure séparée de la fixation à l'obscurité 
pour l'échantillon total (flagellates + diatomées) et l'échantillon 
préfiltré sur 45 im (flagellates) fournit une occasion de mesure di-
recte oa la fixation anaplérotique par une fraction pure du phyto-
plancton. Le tableau 20 montre que - malgré une assez forte variabi-
lité (nous sommes proches du back-ground) - il n'y a pas de tendance 
nette dans le sens d'une plus petite fixation dans l'échantillon 
"nanno". Autrement dit, les agents de fixation anaplérotique passent 
intégralement un réseau à maille de 45 microns de côté. On peut en 
conclure qu'aucune fixation masurabla n'est attribuable aux diatomées. 
Or, au mois d'août 1971, lus diatomées ont atteint un développement 
unique un quatre années d'observation suivies (Momm-erts, 1972), ce 
qui nous plaçait dans les meilleures conditions possibles pour ce 
test. Per extension, on déduit que le rôle du phytoplancton entier 
est très modeste par rapport à celui des bactéries. Ceci nous rappro-
che des conclusions déjà tirées pour le Bassin de Chasse en se servant 
de l'hypothèse d'une fixation de 0.5 % de la fixation à la lumière. 
Cependant, les 10 % (ou plus) attribués au phytoplancton doivent 
encore être justifiés et explicités. La réponse est à rechercher 
dans les différences de métabolisme entre flagellates nonnoplancto-
niques et diatomées. 
3.4. Conclusion 
Le flux d'input par voie anaplérotique au niveau du phytoplanc-
ton est très faible comparé à celui de l'assimilation chlorophyllien-
ne (en fait, négligeable au regard des erreurs du mesures et de cal-
cul). 
II.B.3. 
Les fixations à l'obscurité, parfois importantes qui ont été 
mesurées se rapportent essentiellement aux bactéries pélagiques, 
dans la grande majorité des cas. 
La pratique courante de soustraire la valeur de fixation à 
l'obscurité de celle à la lumière, n'est pas encore entièrement jus-
tifiée, dans la mesure où ce mécanisme est inopérant à la lumière. 
II.B.4. 
4. H étérofrophie partielle 
Il est maintenant généralement admis qu'il y a très peu d'auto-
trophes purs dans le phytoplancton (voir notamment Provasoli et al. 
(1957)). I1 faut cependant distinguer entre l'utilisation de certains 
composés particuliers nécessaires au fonctionnement de la cellule, 
comme par exemple, la vitamine B 12 (auxotrophie) et la nutrition 
directe (hétérotrophie) sur des substances organiques particulaires 
(phagotrophie) ou dissoutes. Ces deux derniers points retiennent notr 
attention puisqu'ils peuvent avoir une incidence sur les bilans mas-
siques que nous entreprenons de dresser. 
De nombreuses études qualitatives ont été faites et on sait que 
des algues planctoniques peuvent croître sur glucose, acetate, lacta-
te, glycerol, - etc... 
Ainsi, Endo et al.(1974) ont isolé une chlorelle ayant un taux 
de croissance spécifique de 0.3 hr
-1 en condition autotrophe, du 
U.28 hr
-1 en condition hétérotrophe et de 0.45 hr -1 en condition mixo-
trophe. Wheeler et al. (1974) ont démontré la capacité d'utiliser 
des amine-acides comme source d'azote pour 25 espèces, même aux con-
centrations naturelles, pour autant qu'il y ait eu carence azotée 
auparavant. Dans ces conditions, l'uptake atteindrait un niveau tel 
qu'un doublement cellulaire/10 jours serait assuré. Quoique signifi-
catif, cet apport reste faible. D'autre part, Sloan et Strickland 
(1966) ont montré sur 4 espèces phytoplanctoniques que le prélèvement 
hétérotrophe de matières carbonées représente moins que la fixation 
anaplérotique de CO 2 . Les études cinétiques d'uptake hétérotrophique 
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global (bactéries + phytoplancton)(Parsons et Strickland, 1962; 
Wright et Hobbie, 1965) démontrent l'existence d'un double mécanisme: 
à concentration de substrat faible, la cinétique de MichaL;lis-Menten 
prévaut tandis qu'à concentration élevée, il y c diffusion. Dans 1' 
nature, les concentrations seraient de l'ordre de 5 à 10 mg/m 3 
(équivalent acétate ou glucose) si l'on en juge des paramètres ciné-
tiques (concentration 10 fois inférieure à celle qui assure une vi-
tesse d'uptake maximale). La diffusion n'opérerait qu'à partir d'une 
concentration encore une fois 10 fois supérieure, soit environ 1 g/m 3 . 
Il semblerait que l'hétérotrophie du phytoplancton soit surtout du 
type diffusion (quoique certains auteurs aient montré des exceptions 
pour le phytoplancton côtier, cf. Hellebust, 1970) et que l'uptake 
hétérotrophique des bactéries obéisse aux lois cinétiques. Cos der-
nières maintiendraient le niveau du substrat trop bas pour que la 
diffusion puisse opérer. Il n'y aurait donc guère d'hétérotrophie 
chez lu phytoplancton. Le fait que 80 % de l'activité hétérotrophe 
passe au travers d'un filtre de 8 microns paraît en ôtre une confir-
mation pour Williams (1970), 
A cela, on peut rétorquer : 
1 ° ) qu'au Bassin de Chasse, beaucoup de nannoflegellotes ont moins 
de 8 pm. 
2 ° ) qu'il est très possible que la matière organique dissoute -Itteigne 
des niveaux importants à certaines périodes et notamment au début 
de l'année. L'hétérotrophio partielle est vraisemblablement très 
réelle chez Eutreptiella marina qui prolifère à cotte époque. Il 
en résulterait une sous-estimation de la production réelle si on 
ne se réfère qu'à l'assimilation autotrophe. Il en résulterait 
également une sous-estimation de l'assimilation azotée. rqous ne 
pouvons malheureusement pas quantifier ce processus de manière 
directe ut indépendante, à l'heure actuelle. 
5. Respiration et p hotorespiration 
La relative pauvreté des études consacrées à la respiration du 
phytoplancton contraste avec la vague d'études descriptives de pro-
duction primaire. Il parait évident que l'engouement pour la méthode 
au 14 CO 2 est responsable do cet état de choses. 
Or, l'utilité des chiffres de production primaire dépend de la 
validité des hypothèses, explicites ou implicites, émises quant aux 
pertes respiratoires. 
La découverte assez récente de la photorespiration élargit le 
problème, mais annonce également des solutions. 
5.1. Respiration phy planctonique : revue du problème de l'estimatio  
Il n'y a pas de technique simple qui permette de mesurer directe 
ment la respiration du phytoplancton dans un échantillon comprenant 
également des bactéries, du zooplancton, des détritus organiques, etc 
La méthode des flacons clairs et sombres (mesure de production 
et/ou de consommation d'0 2 ) permut de mesurer la respiration globale 
dans l'obscurité et la production nette de l'échantillon global à 
la lumière. La seule valeur se rapportant spécifiquement au phyto-
plcncton dans une telle expérience est la valeur de production brute, 
calculée à partir des valeurs globales de production nette et de 
respiration. La supposition d'un taux égal de respiration tant à 
l'obscurité qu'à la lumière est cependant une hypothèse fort discu-
tabla. 
D'autre part, la nature de la production phytoplanctonique 
(brute, nutte ou entre les deux) mesurée par la technique d'incorpo-
ration de 14 CO 2 a été controversée depuis les premières applications, 
précisément en raison de l'incertitude quant aux pertes respiratoires 
ou autres. 
Steem3nn Nielsen a proposé d'utiliser les résultats d'expérien-
ces d'incorporation de 14 CO 2 à différentes intensités lumineuses 
pour calculer le taux de respiration du phytoplancton. Il tient ce-
pendant compte de ce que : 
1 ° ) le 14CO2  incorporé par le phytoplancton n'est pas respiré ou 
perdu d'une manière significative dans les premières heures de 
l'incubation. Il s'ensuit que le CO 2  respiratoire recyclé dans 
le cycle de Calvin pendant l'incubation n'est pas radioactif. 
2 ° ) seulement quelques 60 % du CO 2  respiratoire sont rëassirmilés 
(Steemann Nielsen, 1955).(Rem. Ryther (1956) affirme que tout le 
CO
2 
 respiratoire est réassimilé). 
ee sorte qu'à partir du diagramme photosynthèse-lumière, obtenu ex-
périmentalement, on pourrait extrapoler la courbe pour calculer la 
respiration (fig. 21). Steemann Nielsen et Hansen (1959) ont observé 
un rapport p max brute/respiration généralement compris entre 5 et 15 
(= de 6 à 20 %) pour le phytoplancton marin (fig. 22). Il s'ensuit 
notamment qua dans une période de 24 heures, la respiration dans la 
couche euphotique représenterait à peu près 40 % de le photosynthèse 
totale (Yentsch, in Lewin, 1 962) . 
Ces chiffres du respiration sont controversés. Plusieurs auteurs 
(bunt, 1965; Gundersen et al., 1975; Moshkina, 1961) affirment que 
la respiration est plus importante que celle qui est déduite par 
extrapolation de la courbe photosynthèse-lumière. Ainsi, Gundersen 
et nl. (1975) fait le bilan des activités hétérotrophes et autotro-
phes dans le colonne d'eau et calcule une respiration phytoplancto-
nique journalière valant 68 % de la production brute/m 2 (1). 
D'autres travaux font état d'une diminution nocturne de la res-
piration de l'écosystème. On ne peut isoler la respiration phy-
toplanctonique de celle des autres organismes. Cependant, on peut 
(1) Rem: dans un bilan, une sous-estimation de la photosynthèse (cas 
fréquent) conduit logiquement à une surestiamtion de la respiration. 
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observer que la respiration à l'obscurité est nettement plus im-
portante après une période d'éclairement que juste avant (Verduin, 
1957; Brackett et al. 1953; Cdum et al. 1973). Certains auteurs 
travaillant sur cultures observent une faible respiration aux 
plus faibles illuminations (ex. Winokur (1948) : R = 10% p 
m a x 
à 6000 lux et 2 - 2.5 % à 700 
	 lux; ou Hunding (1975), nui cite 
une respiration de 5 % au lieu de 10 % pour des cellules circu-
lant en zone aphotique). 
	 Cette derniàre référence s'accorde 
bien au calcul que nous avons fait pour la Mer du Nord (Mommaerts, 
1977) où l'application d'un chiffre de respiration constant de 
10 % p 	 conduit à une production nette/m 2 /jour nulle (hypo- 
max 
thèse incompatible avec nos observations). 
La clé du problème pourrait être la photorespiration, 
capable áe doubler ou même de tripler le taux de respiration si 
certaines conditions (éclairement, teneur en 0 2 ) sont réunies 
(Poskuta, 1968). 
	 Plusiuurs autours ont démontré l'existence 
d'une photorespiration chez los algues phytoplanctoniques 
(Cheng et Colman, 1974; Paul et Volcani, 1974), qui utilisent 
la voie en "C 3 " peur laur synthèse. 
D'autre part, E3eyer et al. (1963) proposent un modèle ana-
logique rendant compte du phénomène (analogue à le chc'rge et à 
la décharge d'un condensateur) do respiration augment e nt le jour 
avec l'accumulrtion des métabolites et diminuant la nuit avec 
leur consommation. 
5.2. Résultats du Bessin do Chasse 
La plupart des courbes photosynthèse-lumière (voir § III 
6.1.) qui sont extrepolables (c'est-à-dire qui comportent assez 




\ 	 point de compensation vrai 
la région de l'origine et impliquent une valeur de respiration 
 
faible, plutôt compatible avec l'hypothèse de Steomann Nielsen 
 
(c'est-à-dire avec valeur à l'origine ne dépassant guère 10 
 
pmax). L'erreur sur la mesure de transparence induit une varia-





Nous ne disposons pas encore de tous les éléments qui per-
mettraient d'estimer avec suffisamment de précision les pertes res-
piratoires journalières. Nous n'avons pas d'évidence suffisante 
 
pour contredire les chiffres de respiration avancés par Steemann 
 
Nielsen, bien que coux-ci soient controversés. L'existence d'une 
 
fluctuation nycthémérale - éventuellement à mettre en rapport 
avec une photorospiration diurne qui se superposerait à la respi-
ration - semble admise. 
	 C'est en nous basant - par hypothèse - 
sur une fluctuation qui attribue 10 % de 
pmex  le jour et 3 	 la 
nuit, que nous aboutissons à l'estimation d'une respiration jour-
nalière/m 2 valant 30 % de 13 production primaire brute. 
 
courbe expérim.  
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Signification de la  
courbe expérimentale 
en regard des 
processus net et brut.  








Fi Distribution de fréquences du rapport 
 
photosynthèse en lumière optimale/respiration 
 
(repris de Yentsch,1962.) 
 
6. Excrétion (exsudation) de matière organique dissoute 
 
Le problème de l'excrétion de matière organique dissoute est  
probablement le plus touffu qui soit, après celui de la respiration.  
Il lui est d'ailleurs probablement lié. En effet, l'acide glycolique  
apparaït comme intermédiaire dons un cos et comme produit d'excrétion 
dans l'autre. 
Ce problème est lui-même associé à celui de l'ssimilation hété-
rotrophe dons les écosystèmes marins. 
Il est connu, notamment depuis les travaux de Fogg (1952, 1971), 
qui: le phytoplancton est responsable de la libération d'une partie 
dus composés organiques dissous que l'on trouve normalement dans 
l'eau. Parmi lus diverses catégories de composés (carbohydrates, com-
posés azotés, lipides at substances complexes(ex: acides humiques) 
existants, ceux qui sont libérés par le phytoplancton comprennent 
un peu d'acides aminés mais surout des acides du type acide glycoli-
que, du glycerol, des carbohydrates et polysacchcrides (Fogg, 1966;  
Watt, 1966). 
L'acide glycolique retient particulièrement l'attention. En 
effet, c'est la substance la plus abondamment trouvée (Fogg, 
Nalewajku et Watt, 1965), et pouvant représenter jusqu'à 92 % du tc-
tal excrété (Watt, 1966). Sa concentration en mer varie en même, temps 
que celle du phytoplancton, le maximum observé avoisinant 8011g/Q 
(Shah et Wright, 1976) dans le Gulf ef Maine, U.S.A. 
La nature du composé dominent (acide glycolique) et son abondan-
ce dans l'eau, parlent en faveur de l'hypothèse d'une excrétion. Il 
a cependant fallu faire la part d'erreurs méthodologiques graves, 
révélées par Arthur et Rigler (1967), Schindler et al. (1972) et telles 
que les premières estimations - fort généreuses - ont été fcrtement 
réduites depuis (voir méthodes). 
Berman et Hclm-Hansen (1974) citent 6 à 12 % du carbone assimilé 
qui sont excrétés dans les eaux eutrophes. Nous-mêmes avons déterminé 
dus voleurs de cet ordre de grandeur dans le Fladen Grcund en 1976, 
en utilisant une technique douce de filtration par gravité. 
Par contre, le pourcentage varierait de 17 à 27 dans les eaux 
üligotruphes. 
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Ces chiffres recoupent à peu près ceux de Fogg (1974) :  
1 % dans les eaux riches de l'antarctique  
7 % dans les estuaires fertiles  
21 % sur le plateau continental  
44 % dans la mer des Sargasses  
95 ô dans les eaux superficielles de lacs cligotrophes ! 
et ceux de Williams et Yentsch (1976) : de 0 à 23 ó (mais la moyenne  
vaut 7%~ o 	 , 
L'explication globale du mécanisme, proposée par Fogg  
est que la photosynthèse est obligatoirement déterminée par la lumiè -
re tandis que la croissance est limitée par las éléments nutritifs.  
Si les éléments nutritifs font défaut, le surplus de carbohydrates  
produits par la photosynthèse est, soit mis en réserve (amidon, lipidee  
soit évacué (excrétion). Ceci expliquerait le taux élevé d'excrétion  
;gin conditions oligotrophes.  
La façon dont la limitation en nutrients induirait la photores-
piration (ou du moins l'excrétion de l'acide glycolique plutôt que  
son oxydation et la synthèse d'acides aminés) nous est inconnue.  
L'importance écologique des excrétions phytoplanctoniques est  
certainement multiple :  
1) la matière organique dissoute (DOM) pourrait,en effet, être  
une source d'énergie pour les micro-organismes hétérotrophes.  
Cette hypothèse, formulée par Wright (1970) a été confirmée  
par Nalewajko et Lean (1972) et Tanaka, Nakanishi et Kadota 
 
(1974), ces derniers fournissent des paramètres cinétiques.  
Cependant, la port relative de 13 DOM excrétée dans le méta-
bolisme hétérotrophe total, dépend fort des conditions loca-
les. Signalons ici que l'excrétion de DOM et son assimila-
tion (avec un temps de turn-ovor très bref) par les bactéries,  
sont à l'origine d'une erreur méthodologique dans les expé-
riences d'incubation avec 14 CO 2 (voir appendice méthodologique) .  
2) Des effets stimulants ou inhibiteurs, vis-à-vis du phytoplanc-
ton lui-même sont connus. Cet aspect est discuté dans la par-
tie consacrée aux régulations, à propos du problème do la 
 
mortalité non due au grazing. 
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En conclusion , il nous faudrait disposer également d'un modà-
le d'excrétion - à la fois proportionnelle à la lumière et fonction 
du statut nutritionnel -. 
Dans cette première partie, qui vise surtout à la construction 
d'un bilan annuel, nous retiendrons simplement le chiffre moyen de 
7'% d'excrétion, très vraisemblable pour un milieu eutrophe.comme le 
Bassin de Chasse. 
Si on admet l'explication proposée par Fogg (excrétion = trop-
plein de carbohydrates), il n'y a pas d'équivalent azoté à l'excré-
tion du phytoplancton. Cette hypothèse paraît cependant surtout vrai-
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Z Mortalité 
7.1. Evidence d'une mortalité du phytoplancton 
Qu'elle soit naturelle ou due à la prédation, la mortalité 
du phytoplancton est cause d'un flux de matière très important. 
Cu flux est mis on évidence on comparant las variations de bio-
masse observables et les productions nettes calculées. Les fig. 
23 et 24 montrent lr3s phénomènes respectivement à l'échelle nycthé-
mérale (l'exemple du 29.5.73) et à l'échelle saisonnière (l'exem-
ple de 1973). 
Le cycle nycthéméral explique le cycle saisonnier : une très 
importante mortalité nocturne (généralement entre 18 et 24 h.) ré-
duit chaque jour une quantité de biomasse analogue è la quantité 
produite pendent la journée. La fig. 23 permet de comparer les va-
riations de biomasse (1) aux productions nettes mesurées. 
A l'échelle saisonnière, on note que los variations de biomasse 
taécroissement not calculé comme dérivée de la courbe de biomasse) 
sont négligeables par rapport à la production nette : la quasi- 
Fi g .39. 
-250 
Variation nycthémérale 
de la production 
primaire nette et de 
l'accroissement net 
(selon la teneur en 
chlorophylle a). 
Déduction d'une mortalit 
phytoplanctonique. 
(1) Ce graphique montre, par ailleurs, la difficulté qu'il y a à 
utiliser la teneur en chlorophylle a comme index de biomasse. En 
effet, le décalage existant entre assimilation et synthèse de chlo-
rophylle (tableau 21) se traduit par un effet d'"importation" de 
biomasse, entre 14 et 18 h.(voir aussi SII.8.1.9.2.). La démonstra-
tion d'une mortalité on serait affaiblie, n'étaient-ce les diminu-
tions de nombre de cellules et les apparitions de phaeophytine et 
de OOM. 
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totalité du flux de production nette alimente les compartiments 
consommateurs du système (fig. 24). En été, la biomasse ne variant 
guère, il y a stationnarité pendent un ou deux mois. 
La mortalité du phytoplancton n'est que peu fréquemment réa-
lisée ou discutée dans cette optique. Citons Benoub et Williams (1973) 
qui, dans le cas de la Manche, s'interrogent sur le sort du phyto-
plancton dont la production mesurée pendant la première moitié de 
l'année est de 100 g C/m 2 , mais dont l'accroissement net observable 
de biomasse n'atteint que 15 g C/m 2 . 
En Mer du Nord également (fig. 25), la mortalité est importante 
sauf pendant une période relativement brève (bloom). 
7.2. MortalitP "naturelle"  (autolyse) 
L'hypothèse d'une mortalité ayant d'autres causes que le gra-
zing ou la disparition par sédimentation n'est généralement pas 
envisagée dans la littérature. Cependant les mortalités que nous 
calculons ne sont pas toujours en rapport avec l'activité du zoo-
plancton (voir aussi Daro, 1974), Jassby et Goldman (1974) en font 
également l'observation et critiquent le "dogme régnant" de la mor-
talité par grazing. 
Si l'existence d'une telle mortalité naturelle ressort surtout 
do bilans, une preuve plus directe peut être administrée à l'occa-
sion d'observations de changements survenant in situ (modification 
du rapport cellules mortes/cellules vivantes, par ex. (Lund et al. 
1 963)) . 
Les facteurs possibles d'autolyse sont à ranger en deux caté-
gories : 1) parasitisme par virus, bactéries ou champignons 
2) stress physiologique, sénescence. 
Le deuxième catégorie est la plus vraisemblable dans notre cas 
à variations nycthémérales. Nous devons probablement chercher dans 
la direction de l'effet toxique des excrétions ou de l'effet de 
l'autorespiretion. 
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Fi g .25.  A. Evolution saisonnière de la biomasse phytoplanctonique  
(Lancelot,1977)et de la production primaire nette.  
B. Evolution saisonnière de l'accroissement net et de la  
production nette.Déduction d'une mortalité  
phytoplanctonique.  
II.6.7. 
Enfin, comme l'excrétion semble plus réduite qu'on ne le pen-
sait, on voit commentl'eutolyse du phytoplancton peut s'y substi-
tuer dans les bilans (qui impliquent un flux important de DOM entre 
phytoplancton et bactéries pélagiques). 
7.3. Mortalité par grazing 
Le quantification globale (basée sur les nombres et les bio-
masses des individus) du grazing est tentée au 4 II.D., de sorte 
qu'on a pu faire la part probable de la mortalité par grazing dans 
la mortalité totale (fig. 24) au Bassin de Chasse. Cette part est 
d'environ 25 %. Elle a été calculée en tenant compte du fait que 
le grazing ne représente qu'une fraction (ici, estimée à 50 %) de 
l'ingestion. 
A l'heure actuelle, plusieurs travaux sont en cours eu Lab. 
Ekologie en Syst., pour mesurer expérimentalement le grazing sur 
le phytoplancton. Deux types d'expériences sont en cours : 
1) expériences où l'on compare des variations de biomasse phyto-
planctonique dans un volume d'eau débarassé de zooplancton et 
dans un volume avec zooplancton. 
2) cinétiques d'incorporation de 14 CO 2 en présence ou absence de 
zooplanct on. 
7.3.1. Etude théorique des changements de biomasse jhitonlencto-
nique dans des expériences de &razin&. 
Dans les expériences du premier type, on tente de déduire le 
grazing des grandeurs B o : biomasse initiale 
Bt
+
? biomasse finale dans l'expérience avec 
zooplencton 
Bp : biomasse finale dans le témoin avec 
phytoplancton seul. 
Les modalités de l'expérience peuvent notamment varier par : 
a) la durée de l'expérience 
b) le moment de l'expérience (jour ou nuit) 




ci) le paramètre qui sera utilisé pour la mesure de biomasse phyto-
planctonique : on a essayé successivement : 
 
- chlorophylle a 
- comptage des cellules (Utermóhl) 
 
- production potentielle 
 
- comptages au Coultar-counter 
C'est cette dernière méthode qui est à l'étude actuellement 
 
(Cromboom, comm. pers.)  
Les traitementsthéoriquespeuvent varier. Cet aspect de la 
 
question est généralement fort négligé dans la littérature ou même 
 
absent. On n'imagine, par exemple, généralement pas que le phyto-
plancton puisse croître dans le temps de l'expérience. 
 
Distinguons : 
1 ° ) expériences sans témoin : 
Formule utilisée : g = (B t +P  - B o )/t 
avec g = grazing par unité de temps (ex: mg C/m 3 /h) 
On suppose implicitement que le phytoplancton ne croît pas et que 
 
la ration alimentaire du zooplancton est constante : 
 




dt 	 ' 
2 ° ) expériences avec témoin : 
1 er cas :  
Formule utilisée : g = (BP - Bt +P )/t 
On suppose implicitement qu'il y a une croissance linéaire du phy-
toplancton et que la ration alimentaire du zooplancton est constante : 
 
(Equation différentielle implicite : dt = a - g) 
 
II.B.7. 
2ème cas . 
On peut plutôt considérer que la croissance du phytoplancton est 
 
exponentielle et la ration alimentaire constante : 
dB = k B
7
+P 
dt 	 - g 
où k = taux de croissance déduit de B t = Bo e kt 
qui se résout en .  
d'où .  
Sème cas :  
B 2 +P  ~ ( (kB o -g) e
kt + g) /k 
e kt - 1 
k (B e kt - B Z+P ) 
g = -0 
on sait que la ration alimentaire est constante si la quantité de  
phytoplancton est suffisante (= saturante), mais on peut envisager  
le cas inverse où le phytoplancton est limitant : beaucoup de modè-
les (voir partie "régulations") prévoient une liaison entre grazing  
et biomasse phytoplanctonique à ces fiblt;s concentrations. On pour-
rit alors écrire :  
de = (k - m)B Z+  
où m = taux de mortalité par grazing  
et on peut sortir m du couple d'équations :  
8P = B ekt 
 
t 	 o 
B z +P = B e (k-m)t  
t 	 o 
d'où m = (ln BP - ln Bt +P )/t 
et 	 g 
 t 
	 mf3  
t 
4ème cas 
On peut enfin envisager une équation valable pour toutes les si-




a B  
m 	 b + B 
de sorte que :  
dB a B  
= kB -  dt 	 b + B 
kbB + (k - a)3 2 
_ 	 b + B  
On peut démontrer que la solution de :  
I t 	 (b + 8) dB 	 j t kbB + ( k - a) B2 = 1 	 dt 
o 	 o 
est : 
Bt 
{ 2(k 1 e) £nn ((t-a)B 2 +kbB) I
1 
+{ (k 
- 2(k1a) )~n((k-aeB +kb) Ill 	 (t ) t  
F~ o 	 0 
et 
+ kb ) ) 	 _ (t) t 
8o  
a 
kt 	 k-a 
e 	 . B o (k -a)B o + kb 
soit un problème du type : y(ay + b) n = f(x) 	 , difficile à résoudre. 
 
5ème cas 
Bien que le cadre théorique paraisse être en place, des résultats 
 
expérimentaux probants nous font encore défaut, dès qu'il s'agit 
 
du Bassin de Chasse et de concentrationsnaturelles. De longues sé-
ries d'expériences ont avorté parce que la croissance du phyto-
plancton était stimulée en présence de zooplancton, de sorte que : 
 
B z +P > B P 




1 k ( 
B t 
simplifie 
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Cela tient probablement à l'effet des excrétions azotées du zoo-
plancton sur 10 croissance du phytoplancton. Cet effet se manifeste 
si les incubations sont longues (12 heures). Meis il faut des temps 
longs si on veut détecter des variations de biomasse. 
On peut remédier à cet effet, si on ménage une homogénéisation 
des concentrations chimiques en permettant une diffusion du compar-
timent(Z + P)vers le compartiment (P) . Nous recherchons des tech-
niques permettant une diffusion suffisamment rapide ou des analyses 
de particules suffisamment sensibles que pour diminuer considérable-
me=nt les temps d'incubation. 
Nous n'avons pas fait do traitement mathématique de ce problè-
me. Un modèle numérique de simulation semblerait d'ailleurs plus 
approprié à ce niveau de complexité. 
7.3.2. Cinétiques d'incorporation de 14 CO 2. 
Ces expériences, en pouvant être do courte durée, nous mettent 
à l'abri des effets de stimulation sélective qui sont l'inconvénient 
principal du type d'expérience précédent. On peut aussi négliger 
la croissance phytoplanctonique normale et la liaison du grazing 
à la biomasse. 
On peut suivre : 
a) les effets de la mortalité du phytoplancton un surveillant 
comment progresse le marquage radioactif du phytoplancton 
au cours du temps. 
b) l'incorporation de matériau radioactif dmns le zooplancton 
(ce qui revient à étudier l'élément complémentaire dans la 
même expérience de grazing). Ce dernier type d'expérience 
est à l'étude pour l'instant (Dare, comm. person.). Il est 
plus orienté vers lu problème de l'alimentation du zoo-
plancton et le sort immédiat du matériau ingéré (ex: les 
portes par excrétion ou évacuation de faecal pellets). 
Ces problèmes particuliers font quo le premier type d'ex-
périence convient mieux quand il s'agit de mesurer la mer-
tE, lité du phytcplancton. 
II.B.7. 
 
7.3.2.1. Traitement théorique de l'effet du grazing sur le marquage 
 
du phytoplancton : 
Dans l'expérience sans zooplancton, l'activité spécifique du 
 





 P rPt _ 
B P 
où : a P = activité spécifique du phytoplancton 
 
cpm = radioactivité du phytoplancton 
 
B P = biomasse du phytoplancton 
rP = taux de marquage (= k x a E = productivité x activité  
spécifique de l'eau)  
t = temps  
d'où : cpmP • rP BP t 
En ce qui concerne le zooplancton, en a de manière analogue :  
a  _ cpmz, = r P t 
O z 
d'où : cpm = r z B z t 
ou, en remplaçant r z per (g x aF = grazing spécifique x activité  
spécifique du phytoplancton) :  
cpm z = g B Z aP t 
cpm z = G a P t 
Pour connaître l'évolution du marquage du phytoplancton et du zoo-
plancton dans l'expérience de grazing avec 14 CO 2 dans l'eau, il  
suffit de différencier et d'intégrer : 
 
1) le marquage du ehytoelancton en 2résence de zooplancton vaut  :  
d cpm z = rP © P 
- G a P 
dt 
= r P BP - G rP t 
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P 
dont la solution est : 
c mPZ = r P O P t - G rP t 2 P 	 2 
P 	 G r P t 2 
r 
cpm 	 2 
d'où 	 G 
P 
= ( c pmP - cpm Z ) P2 
r t 
qu'on peut encore convertir en : 
G = ( 	 1 	 2 p P _ R P Z )  k • t 2 
où 	 p = production 
k = productivité 
2) le marguage du zooelancton est : 
d cpm Z 
 = G r P t dt 
et 	 c m Z = G rP t 2 P 	 2 
d'où on peut également tirer G : 
= cpm 2 
7.3.2.2. Quelques résultats expérimentaux (1) 
En 1971, nous avons régulièrement traité les échantillons 
hebdomadaires de manière à obtenir une fraction ne contenant que 
le phytoplancton plus petit que 50 pm (le nannoplancton) que l'on 
compare avec l'échantillon complet qui contient du zooplancton et 
rarement du microplancton en plus. 
Ces échantillons et fractions ont été incubés en présence de 
14 C0 2 	 t , de sorte que les valeurs p t et p t  soient connues. 
(1) antérieurs aux travaux actuels de Daro et fondés uniquement 
sur l'observation du phytoplancton. 
G 
rP t 2 
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II.B.i ' . 
La biomasse B est connue par les déterminations de chlorophylle e. 
Les résultats de grazing en mg C/m 3 /h figurent au tableau 22. 
Il est intéressant de comparer ces chiffres aux données directes 
que l'on a sur le zooplancton. 
On observe : 1) qu'une différence significative est obtenue dans 
une expérience n'incluant ni filtration ni micro-
plancton. La méthode semble donc correcte. 
2) Il faut être prudent dans l'interprétation de la 
différence puisque théoriquement, l'échantillon 
total peut contenir du microplancton sur lequel 
peut d'ailleurs aussi s'exercer du grazing. Cepen-
dant, dans la pratique, le microplancton est absent 
sauf `n début d'année, ce qui est en accord avec 
les observations de différences positives 3 cette 
époque. 
3) Las effets de grazina se manifestent très nette-
ment au moment de l'apparition printanière du 
méroplencton et des copépodes (cependant, par le 
suite, d'autres apparitions n'ont plus eu cet 
effet ou bien une mortalité est mesurée sens que 
le zooplancton soit abondant) . 
4) Les chiffres de grazing calculés per notre: méthode 
sont plus élevés que ceux déduits par divers cal-
culs pour le zooplancton. 
Les ordres de grandeur sont toutefois comparables, ainsi 
qu'il ressort du table u 23. 
Nous concluerons en disant qu'il nous paraît exister lé un 
champ expérimental intéressant mais encore incomplètement débrous-
saillé : on ne peut dire quelle est la meilleure des deux appro-
ches dans l'état actuel de nos trcveux. 
8. Image partielle du système : le compartiment 
phytoplancton et les flux qui le traversent 
Le .tableau 24 résume l'information synthétique que nous avons 
des différents flux (valeurs moyennes) aux diverses périodes de 
végétation du Bassin de Chasse. Le découpage en périodes s'est 
fait selon les critères exposés au S II.0.1. 
On a regroupé les périodes B et C pour calculer les flux jour-
naliers moyens qui seront pris en considération dans un essai de 
bilan global. La période A est provisoirement exclue de ce bilan, 
en raison de difficultés discutées au S II.H.2.1.2.1.. 
De sorte qu'on retiendra comme typiques les valeurs suivantes 
(hypothèse d'une perte de 50 % à la filtrations voir aussi méthodes) 
production brute : 1243 mg C/m 2 /jour 
respiration 
	 : 	 373 mg C/m 2 /jour 
excrétion 
	 : 	 87 mg C/m 2 /jour 
production nette : 	 783 mg C/m 2 /jour 
(sensu lato) 
La production nette sa répartit en croissance, mortalité "na-
turellu" et mortalité par prédation (les pertes par sédimentation 
ou advection sont considérées comme négligeables). En bilan, la 
production nette équivaut à la mortalité totale. Bien que ce pro-
blème n'ait pas été discuté de manière approfondie, il ressort de 
la fig. 24 et du 4 II.O. 	 que 22 % sont pris par grazing (169 mg 
C/m 2 j) et 78 % disparaissent en mortalité "naturelle" (soit 614 mg 
C/m 2 /j). Lc discussion de cas problèmes se fait plus particulière-
ment à l'occasion du bilan global (S II.H.). 
lic. Phytobenthos 
et flux associés 
1. INTRODUCTION 
Le phytobenthos du Bassin de Chasse est très mal connu, sur-
tout du point de vue quantitatif et du point de vue des flux, qui 
nous intéressent cependant plus particulièrement. Cola tient aux 
difficultés pratiques d'échantillonnage et de mesures in situ sur 
une communauté à distribution hétérogène 
Nous reconnaissons trois catégories de phytobenthos : 
1°) Une végétation algale macrophytique où Ulva lactuca 
est de très loin lapopulation dominante. Dans une étude 
plus ancienne van der Ben (comm. pers.) a également 
inventorié P lusieurs autres espèces. 
2 ° ) Une végétation algale microphytique où dominent les Bacil-
lariophycées. Somers (1972) en a fait l'inventaire minu-
tieux mais n'a pas abordé le point de vue quantitatif. Il 
note également une diminution du nombre d'espèces depuis 
le travail de Leloup et Van Meel (1965). 
3 u ) Un périphyton limité aux berges et aux pieux fichés en 
divers endroits du Bassin et dont l'importance quantita-
tive est limitée. On note la dominance d'Enteromorpha Sp. 
près de la surface•Des Rhodophycées sont aussi présentes 
Les Bacillariophycées abondent également dans ce micro-




2. LA POPULATION A ULVA LACTUCA. 
2.1. Biomasse 
Oe 1971 à 1976, époque des observations suivies, 1a quantité 
d'Ulves n'a cessé de s'accroître d'année en année, témoignant une 
évolution inquiétante du Bassin qui, à notre avis, résulte d'une 
Fis,r.26. 	 Carte de répartition des Ulves et du sédiment lors 
de l'assec(mars 1973) 
A : zone sableuse nue(arénicoles) 
B : zone à Ulves en peuplement dense 
C : zone à Ulves en peuplement lâche 
sédiment clair riche en coquillages 
D : sédiment clair riche en coquillages mais sans 
Ulves 
E : zone vaseuse(sédiment fin et foncé) 
F : zone recouverte d'eau en permanence 
II.C..~ . 
mauvaise gestion du biotope, car ignorante ou peu soucieuse des  
réalités écologiques.  
Dès 1975, au moins la moitié de la production huîtrière est 
 
étouffée par les ulves, ce qui indique un accroissement catastro-
phique. 
En 1973, lors de l'assec précédant la mise sous eau, nous avons  
dressé la carte de répartition des ulves (fig.26). La zone la plus 
riche était située à l'endroit marqué d'une croix sur la c a rte. On 
y trouvait les abondances suivantes (qui ne sont que des indications  
basées sur chaque fois la récolte d'un quadrat de 2500 cm2 ) en zone  
de recouvrement homogène : 
11.4.73 1200 g poids frais essoré /m 2 (307 g sec) 
 
thalles brunâtres et coriaces 
24.5.73 1200 g poids frais essoré /m 2 (131 g sec)  
thalles portant environ 50 % de croissance récente  
(thalle fin et vert clair)  
19.6.73 3400 g poids frais essoré /m 2 (722 g sec) 
thalles portent environ 50 % de croissance récente.  
Apparition de découpes dans let thalles, signe de 
 
grezing.  
3.7.73 2100 g poids frais essoré /m 2 (393 g sec) 
thalles portant environ 50 % de croissance récente et 
 
dentelés.  
25.7.73 Les ulves se détachent du fond. Elle sont très gran-
des et de croissance récente. 
 
Par la suite, au mois d'août, les ulves se détachent massive-
ment du fond et vont pourrir là où le vent les pousse. Une partie 
 
des thalles reste fixée au fond et passe l'hiver et les assecs. 
 
Ainsi se trouve résumé grossièrement le cycle des ulves au 
 
Bassin de Chasse. On note que la croissance débute effectivement 
 
en mai et que le grazing est effectif un mois plus tard. 
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II.C.2. 
La conversion en biomasse carbonée moyenne/m 2 se fonde sur 
ces estimations. Nous basant sur l'évolution observée, on en con-
clut à une biomasse moyenne de 1750 g de poids frais essoré/m 2 
dans la zone échantillonnée (près du bord), soit 330 g poids sec 
(-130 g C/m 2)• Cette zone fait partie d'un gradient allant de la 
berge à près de 200 mètres vers le centre du Bassin, de sorte que 
la biomasse carbonée/m 2 dans cette zone annullaire serait de 25 P C 
en moyenne. Pour le bassin entier, ce chiffre tomberait à 12 g C/m 2 , 
ce qui n'est, bien entendu, qu'un ordre de grandeur. 
2.2. Production primaire  
Deux méthodes s'offrent à nous : 
1) si on admet que les pertes par grazing sont négligeables 
(elles le sont dans la première période de croissance) 
ainsi que cellespar excrétion, l'augmentation de biomasse 
per unité de temps est une mesure de la production nette. 
2) des expériences in situ, utilisant des cloches en plexi-
glass noires et blanches, ont été tentées pour mesurer les 
échanges gazeux d'oxygène dûs à la photosynthèse dos ulves. 
2.2.1. Accroissement net déduit des variations de biomasse 
Pour une augmentation de biomasse de 100 à 500 g poids sec/m 2 
dans la zone dense(soit 3.57 à 17.8g C/m 2 moyen) observée en 60 jours, 
on calcule un taux de production nette de 0.0268 j -1 si on prend 
l'hypothèse d'une croissance exponentielle. Le chiffre de production 
varierait donc de 95 à 476 mg C/m 2 jour. 
2.2.2. Détermination in situ de la Eroduction primaire brute des 
ulves - microphytes benthiques inclus dans les enceintes 
expérimentales. 
Nous possédons des déterminations de production brute pour 
trois dates (voir méthodes). 
Les chiffres, convertis en mg C/m 2 , sont : 
19.6.73 (de 13h.45 à 19h.30): 500 mg C/m 2 x -. 	 2 = 1000 mg C/m 2 /jaur 
3.7.73 (de 15h.15 à 19h.15): 571 mg C/m2 x -. 	 3 = 1700 mg C/m 2 /jour 
25.7.73 (de 13h.15 à 19h.15):1330 mg C/m 2 x - 2 = 2700 mg C/m 2 /jour 
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Ils ne sont, bien entendu, qu'indicatifs au même titre que les 
déterminations de biomasse. 
Si nous considérons 1500 mg C/m 2 /jour comme un chiffre moyen 
dans la zone dense et pendant les 2 mois de croissance intense, la 
contribution des Ulva + microphytes oar m 2 moyen du Bassin, serait 
de 133 mg C/m 2 /jour. 
Ce chiffre, bien que brut, est déjà 2 fois plus petit que 
l'accroissement net déterminé au paragraphe précédent. Si on en 
déduit respiration et excrétion, il est 5 fois trop petit. 
II.C.3. 
3. LA COMMUNAUTE A BACILLARIOPHYCEES BENTHIQUES  
Contrairement à une première impression (Podamo, 1976), les 
diatomées sont nombreuses partout et notamment dans la zone centra-
le dégagée d'Ulves. Lus mesures de production primaire in situ 
(qui pouvaient prétendre les inclure dans la zone du bard) ne 
tiennent pas du tout compte de cette zone centrale. 
Le 26.2.76, on a observé au point 3, une population très 
dominante de Navicula peregrina (Ehr.) Katz . Les chiffres étaient 
de 5 x 10 9 cellules/m 2 de sédiment, soit (en' tenant compta d'un 
volume cellulaire moyen de 1875p3 et appliquant la formule de 
Mullin et al. (1966)), une biomasse de 870 mg C/m 2 . Cette popu-
lation est probablement concentrée dans le premier centimètre de 
sédiment, puisque cette couche a des propriétés très différentes 
de la couche sous-jacente. 
Une mesure do production primaire a été faite à la même date 
en utilisant des fractions rosuspendues dans de l'eau du Bassin 
et incubées à différentes profondeurs pour étudier lc relation 




Irradiante ( J cni2 h') 
Fi. fz.27. Relation photosythèse-lumière 
pour la communauté à Bacillarophycées 
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Fig.28. 	 E volution saisonnière de la production de 
la microflore benthique dans le Waddenzee 
(repris de Cadée et 11e Beman, 1974) . 
Selon une approche qui sera détaillée pour le phytoplancton 
dans la partie "régulation", on a établi une relation (fig. 27) 
permettant l'extrapolation à la journée ou à l'année, si les ça-. 
ractéristiques physiologiques sont suffisamment constantes. Pour 
l'expérience du 26.2.76, on calcule ainsi une production de 30 mg 
C/m2 /jour. C'est un ordre de grandeur parfaitement compatible avec 
les chiffres publiés par Cadée et Hegeman (1974) pour la Waddenzee, 
biotope présentant suffisamment d'analogies avec le Bassin de Chasse 
L'étude de Cadée et Hegeman (fig. 28) montre en plus, que les chif-
fres estivaux peuvent atteindre jusqu'à 800 mg C/m 2 /jour et que 
200 mg C/m 2 /jour semblent ztre une estimation minimale de chiffre 
annuel moyen. Matheke et Marner (1974) arrivent également à la con-
clusion que les algues microbenthiques contribuent de manière im-
portante à la production primaire et citent des études récentes 
où ce feit est reconnu. 
Nous admettons donc qu'il y e une lacune importante dans notre 
étude de production primaire. Nous avançons, comme ordre de grandeur 
probable, 	 un chiffre de production moyen da 200 mg C/m 2 /jour. 
II .C.4. 
4. GLOBALISATION ET ESTIMATION DES AUTRES FLUX 
Pour conclure ce chapitre, nous pouvons globaliser la con-
tribution du phytobenthos à la production primaire du Bassin de 
Chasse. Si nous considérons qu'un tiers de la superficie est rocntr 
verte d'ulves et que les deux autres tiers sont livrés aux diato-
mées, on calcule que la production brute journalière moyenne par 
 • 
m 2 moyen, pourrait avoisiner 500 mg C/m2 /jour. 
Cotte estimation pc chorait plutôt par défaut que par Gxcès. 
Nous pensons que la respiration est proportionnellement plus 
grande que pour le phytoplancton puisque le phytobenthos est plus 
proche de la profondeur do compensation. Elle serait donc comprise 
entre 30 et 100 % de la production brute. 
Quant à l'excrétion, nous maintenons le chiffra de 7% qui 
avait déjà été choisi pour le phytoplancton (chiffre assez cohérent 
avec ceux de Kleiber (1975)). 
II D Zooplancton 
et flux associés 
1. NATURE ET CYCLE SAISONNIER DES POPULATIONS ZOOPLANCTONIQUES 
Les populations zooplanctoniques du Bassin de Chasse sont 
étudiées de longue date. Citons Leloup et Miller (1940), Leloup et 
Polk (1962, 1963, 1967), Polk (1963, 1965, 1966), Daro (1973,1974)," 
Daro et Soroa Bofill(1972), Podamo (1974, 1976), Hauspie (1970), 
Van den Daele (1972), Palmer (1975). 
L'image qui se dégage (Daro, 1974) est celle d'une communauté 
où quatre espèces essentiellement herbivores, représentent 90% de 
la biomasse totale du zooplancton (1). 
Ce sont : 2 copépodes ca.lanoïdes : Eurytemora americana (Williams) 
Acartia bifilosa (Giesbrecht) 
2 espèces méroplancto- : Polydora ciliata (Johnston) 
niques: 
	
Crepidula fornicata (L.) 
Eurytemora apparaît à la fin d'avril et se maintient jusqu'à 
fin juin, après quoi, il est remplacé par Acartia qui se maintient 
. jusqu'à la fin d'août. 
(1) Le microzooplencton à ciliés et flagellates hétérotrophes est 
très peu abondant (évidence lors des comptages par la méthode 
d'Utermbhl), sauf dans les tout premiers jours après la fermeture 
desécluses (lorsque la matière organique dissoute est abondante) 
où on note le présence de Oxyrrhis sp. (gymnodinien) et d'un gros 
cilié détritiphage - cbnique (probablement Strombidium sp.) 













Les larves de Polydore apparaissent à 3 ou 4•roprises (géné-
rations successives) tandis que celle de Crapidula se voient on mai 
 
ou juin. Les temps do développement sont courts : 3 som.inos pour 
 
le passage du nauplius à l'adulte pour les copépodes, et 12 à 14 
 
jours respectivement pour les stades planctoniques de Crepidula et  
Polydore. Les fig. 29 et 30 sont données à titre d'exmple pour il-
lustrer l'évolution du zooplancton en 1971 (d'après Ocro, 1974). 
La comparaison des graphiques d'abondance zooplantoniquos :avec 
 









Evolution saisonnière du zooplancton à Copépodes au 
Bassin de Chasse en 1971(d'après naro,1974)  
Evolution saisonnière du méroplancton au Bassin de 
Chasse en 197 1(d' après haro 1974) 
entre ces deux grandeurs. Cette absence de corrélation indique que 
ce problème est plus complexe qu'une simple interaction proie- 
prédateur. 
2 . . CONVERSION EN BIOMASSE CARBONEE 
Daro (1974) a mesuré les poids frais des différents organismes 
à leurs divers stades. Le tableau 23 reprend (parfois on faisant 
une moyenne) les principaux chiffres de biomasse/individu. La con-
version en mg C/individu utilise la formule de Mullin (1969) : 
mg C = (mg frais x 0.4)/S 
Les résultats du calcul de biomasse global pour les années 
1971, 	 1972, 	 1973 	 et 	 1974 	 apparaissent 
Les 	 biomasses moyennes 	 suivantes 
peuvent 
	 s'en 	 déduire 	 : 
1971 	 : 	 189 	 mg C/m 2 
en 	 fig. 	 31. 
(intégration et moyenne) 
1972 	 : 248 mg C/m 2 en moyenne 
1973 	 : 252 mg C/m2 274 mg C/m 2 
1974 	 : 408 mg C/m2 
Si on admet que N . 
	 4 , 	 on a les 	 biomasses en 	 azote : 
1971 	 : 47 mg N/m2 
1972 	 : 62 mg N/m2 en moyenne 
1973 
	 : 63 mg N/m2 68 mg N/m 2 
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Fvolution saisonnière (le la biomasse zooplancto-
nique au Bassin cie Chasse pour les années 1971  
â 1974 (d'après haro, 1974)  
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3. LES DIFFERENTS FLUX TRAVERSANT LE COMPARTIMENT ZOOPLANCTON 
Le mode de formulation employé par les zoologistes fait appa-
raître les flux d'une manière quelque peu différente de celle que  
nous utilisons :  
Ingestion (C) = production (P) + respiration (T) + excrétions (E+F) 
 
= assimilation (A) + excrétions (E + F) 
où 
C est équivalent à ke : flux d'input brut 
 
T ast équivalent à rB : flux d'output 
 
(E + F)est équivalent à eB : flux d'output 
 
P est équivalent à (k-r-e)E3 : accroissement net ne tenant pas 
 
compte de la mortalité  
A est équivalent à (k-e)B 
Les travaux de bioénergétique se réfèrent plus volontiers aux 
 
grandeurs P et A qui sont des grandeurs complexes qu'aux flux au-
thentiques. Ainsi, des constantes fréquemment utilisées sont : 
 
a) K 1 = "gross growth efficiency" = 	 (Ivlev, 1938) 
 
qui varie entre 0.10 et 0.35 
 




Cette dernière a également une valeur assez constante (entre 
0.25 ut 0.40) de sorte que si la respiration est connue, on peut 
 
calculer la production : 
d'où 
K. 	 P 
2 ^ P + T 
K 2 
~ 	 = T 	  1 - K 2 
c) l'efficience d'assimilation = 
 
A 
 , pour laquelle des valeurs 
 
ollent du 0.75 à 0.85 ont été trouvées par plusieurs auteurs 
 
(Soldatova et al.(1969); Corner (1961), Mullin (1969), Mcrshnll 
 
et Orr (1972) pour les copépodes) quoique Richman (1958) et Conover 
 




En combinant ces efficiences, on obtient les marges suivantes : 
1) Si l'efficience d'assimilation est comprise entre 0.75 et 0.85 
C 	 = 	 P 	 + 	 T 	 + (E + F) 
100 	 10 - 35 	 45 - 75 	 15 - 20 
2) Si l'efficience d'assimilation est comprise entre 0.15 et 0.30 
100 	 = 	 4 - 12 
	 3 -26 	 70 - 85 
Dans la première hypothèse, K 7 et K 1 sont cohérents. Dans la seconde, 
K 1 est trois fois plus petit que sa valeur habituellement reconnue 
de 0.1 à 0.35. 
3.1. Ingestion, assimilation et production  
Le flux d'ingestion, dont le grazing (à notre sens: broutage 
sur le phytoplancton) n'est qu'une partie, est généralement calculé 
en fonction du poids des animaux. Plusieurs auteurs ont déterminé 
par des expériences de laboratoire ou par calcul, les rations ali-
mentaires journalières (en % du poids d'animal), de plusieurs stades 
et espèces d'organismes. Les chiffres sont fort variables selon le 
stade de développement. Citons à titra d'exemple Paffenhoffer (1971) 
qui trouve des valeurs journalières de 292 à 481 % du poids pour 
le nauplius V et de 28 à 85 % seulement pour l'adulte de Calanus 
helgo1andicus. 
Un concept particulier eux travaux de physiologie anim a le est 
le concept d'assimilation. Plusieurs auteurs se réfèrent à cette 
grandeur quand ils donnent le "deily food requirement" pour plu-
sieurs espèces. Ainsi, Petipa, Pavlova et Mironov (1970) trouvent 
des "requirements" de 140 % pour les nauplii, 100 % pour les cope-
podites et 45 % pour les adultes de copépodes en Mer Noire. Le 
conversion en ingestion implique le connaissance supplémentoire 
de l'efficience d' cssimilation (voir plus haut) . Les valeurs sui-





	 / jour 
125 % 
	 / jour 
56 % / jour 
copépodes 
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II.D.3. 
Polydora ciliata 173 - 120 - 92 - 43 et 33 
respectivement pour 5 classes d'âge 
Crepidula fornicata 50 
Daro (comm. pers.) pense que ces chiffres pourraient cependant 
être plus faibles au printemps et plus élevés en été. 
Les valeurs moyennes journali è res calculées h partir de ces 






189 mg C/m 2 / j our 
240 mg C/m 2 / j our 
227 mg C/m 2 /jour 
441 mg C/m 2 /jour 
274 mg C/m 2 /jour 
Une autre méthode fait appel aux résultats de production et 
au coefficient K 1 . En effet, C = P/K 1 . 	 La production a été cal- 
culée sur base des courbes de développement du zooplancton (voir 
Podamo, 1974) de sorte que les chiffres de 1971 et 1972 sont res-
pectivement 21.5 mg C/m 2 /j. et 14.5 mg C/m 2 /j. 
Cas chiffres impliquent des valeurs de K 1 respectivement de 0.11 
et 0.06; qui sont plutôt plus bas que ceux de la littérature 
(0.10 à 0.35) ou ceux de l'expérience (0.13 à 0.33 pour Polydora 
ciliata. La prudence s'impose donc dans le discussion de cas ré-
sultats (ingestion surestimée ou production sous-estimée ?) 
3.2. Respiration  
Dus expériences de respiration ont été réalisées par Daro au Bas-
sin. L'éventail des valeurs expérimentales vo de 0.09 à 1.41 mg 
0 2 /mg poids sec+jour. La valeur moyenne est 0.57 mg 0 2 /mg sec/jour 
(Podamo, 1976), ce que nous pouvons convertir en 0.07 mg C/mg C 
animal /jour à 1.12 mg C/mg C/jour (moyenne : 0.453 mg C/mg C/jour). 
D'autres mesures faites eu B?ssin de Chasse, le 15.5.74 (Heyden, 
Moermans ut Bossicart, 1974) donnent des chiffres vrrijnt entre 
0.520 et 1.765 mg 0 2 /m 3 /h cu qui, considérant la biomasse zoo-
planctonique du jour (350 mg C/m 2 ), représente 0.017 à 0.058 mg C/ 
mg C/jour. Ces chiffres nous placent au bas de la gamme citée 
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II.0.3. 
plus haut. 
D'autres valeurs, empruntées à la littérature et converties 
en unités comparables, sont discutées par Caro : 
Reymont et Gauld (1951) : 0.036 à 0.083 mg C/mg C/jour pour 
Calamus finmarchicus 
Marshall et Orr 
	 (1972) : 0.057 à 0.354 pour des copépodites 
Martin (1966) : 0.510 à 0.640 pour le zooplancton de l'Atlan- 
tique Nord. 
Daro 	 (1974) : 0.181 à 0.920 pour les larves de Polydora cilia- 
ta. 
Enfin, signalons les corrélations d'Ikeda (1970) qui pour le 
plancton des zones tempérées donne : 
F' = - 0.309 W + 0.357 
où R' = log 
	 (OQ. 0 2 /mg poids siJc/heure) 
W = log 
	 (mg poids soc/animal) 
qui dans nos unités devient (R' = log(pg C/mg poids sec/h)) 
R' 	 0. 3 0 cj W+ 0.015 
de sorte qu'on calcule pour les différentes catégories do zoo-
plancton, des respirations spécifiques à comparer eux ingestions 
spécifiques (tabl:3au 25). On voit que les respirations représen-
tent 33 % à 72 % de l'ingestion sulon les types d'organismes. 
La respiration spécifique varie selon la biomasse : 
e Nauplius 	 : 0.640 mg C/mg C/jour 
Copépodes Copépodite : 0.414 mg C/mg C/jour 
Adulte 	 : 0.202 mg C/mg C/jour 
Polydora cilieta 
	 : 0.355 mg C/mg C/jour 
Crepidula fornicata 
	 : 0.360 mg C/mg C/jour 
Ces chiffres s'inscrivent parfaitement d:ns la gamme des valeurs 
citées plus haut. 
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A partir des biomasses moyennes, se calculent les respirations 
suivantes (basées sur 0.07, 0.453 et 1.12 mg C/mg C/jour, respec-
tivement) . 
Année 	 min. 	 intermédiaire 	 max. 
1971 	 13 	 85 	 212 	 m C/m 2 /jour 
1972 	 17 	 112 	 278 
1973 	 17 	 114 	 282 
1974 	 28 	 185 	 457 
moyenne 	 19 	 125 	 307 
3.3. Excrétion 
On distingue l'excrétion liquide (E) de l'excrétion solide, 
sous forme de "faecal pellets" (F). 
Les excrétions azotées liquides calculées par Daro 
combinent les résultats d'expériences faites au laboratoire ou 
empruntées à la littérature : 
Podamo 	 (1976) : 17 à 27 pg N-NH4/mp poids sec /jour 
Harris 	 (1973) : 43 pg N pour Acartia clausii. 
Corner 
	 (1961) : 38 pg N nour les nauplii 
21.5pg N 	 " 	 copépodites 
10 pg N " adultes de Calanus finmarchicus 
Butler 
	 (1970) :13.5pg N-NH 4 pour copépodites et adultes de 
et al. 	 calanus finmarchicus. 
ce qui conduit à un choix des marges 10 à 25 pg N-NH 4 /mg poids sec/ 
jour (25 à 62 pg N-NH 4 /mg C/jour) pour le calcul de l'excrétion 
azotée ammoniaquale (Harris, 1973, considère que 75 ó 
	 l'excré- 
tion azotdë3 liquide sont de l'NH 4 ). 
Citons cependant le travail plus récent de Jawed (1973), qui 
fournit une longue liste de résultats d'excrétion azotée d'où, 
en moyenne : 
populations mélangées de copépodes : 4,34 pg N-NH 4 /mg sec/jour 
zooplancton mélangé 	 : 4.07 	 " 	 ►► 	 , ► 	 , ► 	 ► , 
Calanus sp. 	 : 7,09 	 „ 	 ► , 	 „ 	 ► , 
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Jawed écrit que ces valeurs sont en bon accord avec la littérature 
et cite : Corner et Newell (1967) : 3.78 pg N-NH 4 /mg sec/jour 
pour Calanus helgolandicus 
Martin (1968) 





: 2.10 pour des Euphausiacés 
Taguchi et Ishii (1972) : 2.66 à 3.22 pour des Calanus spp. 
Il y a donc désaccord entre le premier groupe d'estimations sur 
	
lesquelles se fonde Oaro : 
	
10 à 25 pg N-NH,/mg sec/jour 
Lt le deuxième groupe de valeurs citées par Jawed (1973) :environ 
4 Pg N-NH 4 /mg sec/jour (= 10 Pg N/n¢ C/jour). 
Nous avons, sur base dos biomasses moyennes, calculé les excré-
tions azotées journalières moyennes basées respectivement sur les 
chiffres d'excrétion suivants : 
	
10 Pg N-NH 4 /mg C/jour 	 (valeurs selon Jawed, 1973) 
	
25 ug N-NH4/mg C/jour 
	 (limite inférieure selon Roderic), 1976) 
	
62 Pg N-NH 4 /mg C/jour 
	 (limite supérieure selon Podomo, 1976) 




       




	 2.5 	 6.2 
	 15. 4 
1973 	 2.5 	 6.3 
	
15.6 
1974 	 4 .1 	 10.2 	 25.3 
moy e nne 	 2.8 
	 6.9 
	 17.0 
mg N- N H 4/m2 /jour 
4. IMAGE PARTIELLE OU SYSTEME : LE COMPARTIMENT ZOOPLANCTON ET LES  
FLUX QUI LE TRAVERSENT. 
 
Compte tenu des rapports supposés entre les différentes gran-
deurs (1), l'image suivante semble prcbablo ou peut constituer au  
moins une base de discussion :  
C 	 = 	 P 	 + 	 T 	 + 	 E 	 + 	 F 
en carbone : 
100 = (10 à 35) + (45 à 75) + 0 ? + (15 à 20)  
a n azot e : 
18 = (2.5 à 8.75) + 0 + (5.80 à 12.95) + (2.75 à 3.65) 
 
Si on compare cette image théorique avec l'exemple concret de  
1971 (ingestion : 189 mg C/m 2 /j, production : 21.5 mg C/m 2 /j, 
2 
respiration : 85 mg C/m /j.) exprimé en valeurs relatives, on a : 
 
en carbone : 100 = 
	 11 	 + 46 + 0 	 ? + e3 
	 (par différence)  
en azote : 	 18 = 2.75 + 	 0 + (1 à 6.2) + 8 (par conversion) 
Cet exmple montre qui nous avons presque une image équilibrée.  
Il reste cependant encore des problèmes au point do vue de l'excré-
tion (y a-t-il une excrétion liquide carbonée ? L'Excrétion azotée 
 
ammoniacale représente-t-elle la totalité de l'excrétion liquide  




La part de l'ingestion qui constitua le grazing sur le phyto- 
plancton vive±nt n'est pas connue. On connaît uno sélectivité quant 
 
(1) Les rapports C/N ne sont pas les mêmes dans le phytoplancton 
 
tt lu zooplancton (.. 5 contre 4). Dans les " -caecal pellets", on 
trouverait selon Johannes et Satomi (1966) et Frankenbarg et al. 
 
(1967), le même rapport C/N que dans la nourriture ingérée (donc 
 
5 si cette nourriture n'est composée que de phytoplancton vivant, 
 
mais plus si elle comporte d(~s détritus). 
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h la taille des particules ingérées et qui se ferait selon des cri-
tères mécaniques (distance intersétulaire) plutôt que comportemen-
taux (Boyd,1976i Nival et Nival, 1970). L'efficience de rétention 
varie selon les espèces et les stades de développement. Elle serait 
optimale dès 5 pm pour Acartia clausi (Nival et Nival, 1976) et 
les distances intersétulaires de plusieurs autres espèces (dans la 
gamme 5 à 15 pm; Boyd, 1976) laissent prévoir que lu nannoplancton 
du Bassin de Chasse peut âtre effectivement ingéré. 
Le problème est que le matériel détritique est très abondant 
dans le même spectre de dimensions : l'impression que nous avons 
ressentie lors de nos comptages par la méthode d'Utermóhl est cellu 
d'une similarité dus ordres de grandeur dans cette classe de tail-
les. Gerber et Marshall (1976) ont abordé ce problème et trouvé 
que 95 % du contenu stomacal d'un copépode calanoide à Eniwetok 
Attol sont d'origine détritique .:t seulement 2 % fluorescent dans 
le spectre de la chlorophylle. Une autre espèce à Narragansctt 
Bay révèle los proportions de 34 % et 30 %. La fraction non fluo-
rescente est caractérisée par sa nature amorphe ou granulaire, 
d'origine autre que le phytoplancton vivant (agglomérats organiques 
en voie du décomposition microbienne, comportant faecal pellets 
et débris biologiques variés, antérieurs à l'inc,,stion). Les débris 
reconnaissables (ex : frustules de diatomées) forment 12 reliquat. 
Nous en concluons que les détritus peuvent constituer une frac-
tion variable mais dans notre cas probablement appréciable de la 
diète du zooplancton"herbivore: En attendant les résultats des ex-
périences en cours(1) nous admettons un ordre de grandeur de 50 % 
qui parait raisonnable au vu des chiffres de Narragansett Bay Ut 
aussi de nos observations au microscope. 
(1) Travaux d'0. Cromboom sur les distributions et la nature des 
particules en suspension. 
II E. Zoobenthos  
et flux associés 
1. NATURE DES POPULATIONS DOMINANTES 
Notre connaissance du zoobenthos non microscopique était jusqu'à 
récemment essentiellement faunistique (Leloup et Polk, 1967). On 
e cependant de nombreuses données sur les huîtres et les moules 
dont l6croissance a été très étudiée (Leloup et Polk, 1963) 
L'étude de Thielemans et Heip (1977) vient combler aujourd'hui 
notre manque d'information quantitative sur le méiobenthos et le 
macrobenthos. D'autre part, le travail fait en Mer du Nord (Van 
Damme at Heip, 1977) nous permet certaines extrapolations quant 
aux flux de matière. 
Les organismes les plus évidents sont les polychètes avec sur-
tout Polydora ciliata, en zone vaseuse et dont les larves appa-
raissent dans le plancton, et Arenicola marina qui est abondent 
dans la zone sableuse du Bassin. 
Des mollusques gastéropodes sont abondants : il s'agit do 
Crepidula fornicata qui pose un problème à l'ostréiculture, de 
Nassarius reticulatus qu'on trouve abondamment parmi les ulves 
et de Littorine littorea., 
Parmi los mollusques bivalves, il y a évidemment Ostrea edulis dont 
1 million d'individus sont introduits annuellement. 
C'est cependant le méiobenthos qui, comme dans des écosystèmes 
:analogues (Mer du Nord, par ex.) représente la fraction dominante(1) 
Les copépodes harpecticides sont bien connus depuis le travail 
d'Hauspie (1970). Leur nombre est estimé à 300.000/m 2 (.r 20% des 
taxa) par Thielemans et Help (1977). 
Ce sont cependant les nématodes qui sont les plus nombreux 
(- 80 % des taxa) avec 1.5 million d'individus/m 2 . Ce chiffre est 
analogue à celui observé en Mer du Nord. 
(1) on ne considère pas ici le microbenthos dont l'activité est 
comprise dans les mesures globales faites sur le sédiment (4 II. 
B.G.) 
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2. BIOMASSE 
1. L, biomasse d'un nématode, moyen étant d'environ 1.3 11g sec 
(moyenne dos poids du plusieurs espèces et aussi ordre de 
grandeur pour la Mer du Nord), on calcule une biomasse car-
bonée d'environ 1 g C/m 2 
2. Pour les harpacticides, se basant sur le poids sec de C7- 
nuella  perplexa (4.45 'g)une espèce dominante, on arrive 
à 0.67 g C/m 2 . 
3. Pour les huítr[:s, 1 °) considére-nt un poids src moyen de 8.84g 
2 ° ) admettant un rapport (poids avec coquille/poids sens 
coquille) = 7 et 
3 ° ) une teneur en C, de 67 % (Podamo, 1976), on calcule 
1 g C/rn 2 
3. ACTIVITES METF,BOLIQUES 
En ce qui concerne le méiobenthos, les valeurs les plus sûres, 
sont celles de respiration, à partir desquelles on peut déduire - 
an 'dmettant 1 constance relative des coefficients K 1 et K 2 (voir 
§ zooplancton) - 11 production et l'ingestion. 
Ainsi, tenant compte d'une respiration ennu112 do 12.511£ 0 2 / 
ind. (dont los 3/4 en été) et d'un R.Q. de 01.75 ( Vnn Damme et 
Heip, 1977), on calcule une respiration de 7 g C/m ? /an (30 mg C/m 2 / 
jour en été) pour les nématodes. 
Pour les harpacticides, la respiration annuelle serait de 
l'ordre de 30 p£/ind. Cela fait 3.6 g C/m 2 /an (15 mg C/m 2 /jour 
en été). 
Avec un rapport R/P = 1.7 (K
2 = 0.37) on déduit une production 
de 17.6 mg C/m 2 /jour pour les nématodes et de 9 mg C/m 2 /jour pour 
les harpacticides. Enfin, si la production représente quelques 20% 
(K 1 = 0.2) de l'ingestion, on a une ingestion de 88 mg C/m 2 /jour 
pour les nématodes et de 44 mg C/m 2 /jour pour les harpacticides. 
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Les valeurs de production ainsi calculées sont beaucoup plus 
faibles que celle estimées au départ de la biomasse en admettant 
des rapports P/B de S et 15. Ce point est discuté per Van Damme 
et Heip qui, en suivant la deuxième méthode, aboutissent à des 
chiffres sensiblement égaux pour la production et la respiration, 
ce qui est assez improbable. 
En cc qui concerneles huîtres, Caro raisonne autrement 
(Podamo, 1976) puisque la croissance de la coquille a servi de 
base. L e chiffre de production total d'un million d'huîtres est 
de 314 kg C (de chair) en sept mois, ce qui représente 1.75 mg C/ 
m 2 /jour. L'ingestion correspondante est de 8.75 mg C/m 2 /j. 
D'autre part, nous basant sur les travaux de Wal;alne (1972), nous 
estimons qu'une huître (Ostrea edulis) da 7 cm filtre en moyenno 
100 1/jour. Ce chiffre, déduit de nombreuses expériences en condi-
tions vriéas, est basé sur 1, rétention effective des particules. 
Si on admet unoteneur phytoplanctonique moyenne de 860 mr C/m 2 
(= 575 mg C/m 3 ), on en conclut qu'un animal filtre 57 mg C/jour. 
Ou, en moyenne pour là Bassin, les huîtres prélèvent 67 mg C/m 2 /j. 
(soit 7 fois plus que l'ingestion calculée plus haut, le différence 
se rapportent peut-être à l'écart entre particules filtrées et 
pe rticules effectivement retenues) . 
4. IMAGE PARTIELLE DU SYSTEME 
Les quelques données indicatives dont nous disposons se résument 








+ 	 respiration 	 + 
30 
excrétions 
(par 	 différence) 
40.4 
harpacticides 
	 : 44 = 9 15 20 
huîtres 8.75 = 1.75 3 4 
Total 	 apprcxim: 140 = 28 48 64 
II.E.4. 
Le méiobenthos étant dominant, le total calculé ci-dessus, 
pourrait être proche du total général pour le zoobenthos. 
Le flux d'ingestion est plus petit que celui du zooplancton, 
quoique situé dans le même ordre de grandeur. Le broutage sur phy-
toplancton serait surtout le fait des huîtres mais aussi peut-être 
de certains harpacticides (cf. Betouhim-El & Kahan, 1972). 
Il resterait cependant suffisamment faible pcur n'avoir qu'une 
incidence négligeable sur le développement du phytoplancton. 
II F. Bactérioplancton 
et flux associés 
1. INTRODUCTION. 
Les bactéries pélagiques susceptibles de jouer un rôle dans 
l'écométabolisme du Bassin de Chasse sont essentiellement des'hété-
rotrophes. Leur abondance et leur activité ont été investiguées 
par Joiris 	 dès 1971. La fig. 32 donne les résultats des comptages 
faits en 1971. Cette série fournit probablement la meilleure image 
des variations saisonnières du nombre de bactéries hétérotrophes 
quand l'écosystème n'est pas perturbé par des apports exogènes de 
matière organique dissoute. La pente initiale réflète la consomma-
tion des matières organiques introduites du port au remplissage 
initial du Bassin. 
La remontée des nombres un période estivale East remarquable. 
L'hypothèse d'une liaison avec la synthèse de matière organique par 
le phytoplancton a été discutée pour la première fois elors(Podamo, 
1972). Par la suite, il est apparu clairement quo les bactéries 
hétérotrophes jouent un rôle prépondérant dans le recyclage de la 
matière organique d'origine phytoplanctonique, à côté du zooplanc-
ton et - le cas échéant - à sa place. L'hypothèse d'une utilisation 
du flux d'excrétion phytoplanctonique est aujourd'hui largement 
admise. 
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Dans cette perspectivo, il importait surtout rte qucntifier 
lu flux du matière prssnt per les bactéries hétérotrophùs, c'est-












j'i g . 32  Evolution saisonnière des nombres de 
bactéries httérotronhes pélagiques au 
Bassin en 1971(d'après Joins 1973) . 
II.F.3. 
2. MESURES DE BIOMASSE ET DISTRIBUTION SPATIALE 
Les résultats des comptages sur gélose ne peuvent être tout au 
plus pris que comme indice de biomasse.Des tests faits par Joiris aux 
5 stations et à 3 profondeurs ont permis de conclure que l'homo é-
néité du Bassin est suffisante pour se servir des résultats du point 
central. La fig. 32 est représentative de l'abondance des bactéries 
au point 3. 
3. MESURES D'ACTIVITE 
Plusieurs techniques ont été utilisées : 
1) détermination du taux initial do consommation d'oxygène dans 
une mesure de OB0 5 . 
2) détermination de la fixation anaplérotique (voir 4 II.B.3.) 
avec un facteur do conversion de 20 à 30 (Romanenko, 1P64; 
Sorokin, 1965). Dans 13 cas du port d'Ostende (29.3.1974),Joiris 
a trouvé un facteur 30 par intercelibretion des deux méthodes. 
3) incorporation de substret marqué au 14 C. Cette méthode est en 
développement. 
Il a été constaté que, encore plus que pour le phytoplancton, le 
lion entre oiom sse (nombres de bactéries) et l'activité est très 
faiblu. C'est de la metière organique dissoute disponible que dé-
pend essentiellement l'ctivité mesurée (Joiris, 1973). 
Le chiffre moyen de respiration totale journalière est pour 
les périodes B + C : 1434 mg C/m 2 /jour (d' ,lprès 1- consommation 
initiale d'0 2 ) et 
	 874 mg C/m 2 /jour (d' pr'2s lo mesure da fixe- 
tion anaplérotique). 
Si on soustrait la respiration du phytoplancton (373 mg C) ot celle 
du zooplancton (125 mg C), on trouve : 936 ou 376 mp. C/m2 /jour 
(moyenne : 656 mg C). 
Cu chiffre est du même ordre de grandeur que ceux publiés par 
Okut:- ni et cl. (1972): 25 à 1300 mg C/m 2 /jour, ou Konovalove (1P73): 
300 mg C/m 3 /jour. 
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3.1. Relation entre l'activité bactérienne et l'activité phytoplanc-
tonique  
Pour 1973 et 1974, nous avons calciné les fixations anapléro-
tiques exclusivement bactérienne, en soustrayant un back-ground 
global (comme en bloquant les réactions biologiques au formol) et 
la part de fixation due au phytcplancl:on (calculée sur base de la 
respiration probable) . Ces donnés figurent au tableau 20 et dans 
la fig. 33. On observe que les pics de fixation succèdent aux pics 
de production primaire (ou plus u'écis c ment aux périodes de mor-
talité phytoplanctonique que sont lcs pentes négatives des pics). 
Cette observation evait déjà été 'Dite à propos des nombres de 
bactéries (Jo Podamo, 1972). I1 s3mbîe donc que, à l'échelle sai-
sonnière, des accumulations de matière organique puissent se pro-
duire. Il existe, par contre, uni: excrétion et une mortalité quo-
tidiennes dont l'essentiel des produits s'accumule puis est consom- 
mé dans le même cycle de 24 heures (voir 4 II.0.1.9.2. et 4 II.H.2.2.2. 
On peut donc concevoir au moins deux ordres de grandeur au 
phénomène, l'échelle de temps étant donnée par le nature des compo-
sés organiques et/ou par les conditions ambiantes (ex: disponibi-
lité en oxydants) : 
1) composés labiles et/ou temps de turn-over bref (échelle: 
l'heure). Hall et x1.(1972) donnent des temps de turn-over extrê-
mement brefs pour certains composés organiques dns le sédiment 
(0.23 h pour le glucose, 0.18 h pour l'acétate, 0.79 h pour la 
glycine). Kleiber (1975) calcule un temps de turn-over global d8 
0.30 h dans des expériences associant excrétion algale et activité 
hétérotrophe bactérienne. Sieburth (1969) émet l'hypothèse que 
l'excrétion du phytoplancton peut être fortement sous-estimée si 
elle est rapidement réessimilée par voie hétérotrophique. 
2) composés à biodégradabilité limitée et/ou à temps do turn-
over plus long (échelle : la journée ou plus). Au bas de cette gamme, 
citons les résultats de Andrews et Williams (1971) qui donnent pour 
le glucose et divers acides aminés, un temps de turn-over de moins 
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II. F.3.  
Fiçr.33  Calcul de la fixation anaplérotique 
bactérienne nar soustraction des 
valeurs de fixation phytoplanctonique  
(une fraction de la production  
primaire brute)et de back-ground aux 
valeurs de fixation noire totale. 
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Banoub et 'Williams (1973), observant cependant la relative constan-
ce des concentrations en mer de ces molécules, en déduisent un 
flux annuel important qu'ils ajoutent à celui qu'ils déduisent des 
variations saisonnières observables pour la OOC moins labile. 
Joiris (voir aussi le 4 F.4.) calcule 
un temps de turn-over de - 2 jours pour la matière organique au 
Bassin de Chasse. Il s'agit de la fraction mesurable par BOD 5 et 
de la respiraticn qui ss fait sur cette fraction. Les composés 
labiles échappent peut-être pour une grande part à cette analyse 
dans la mesure où leur production (ex. excrétion algale)serait blo-
quée dans ce type d'expérience. 
Si l'excrétion algale fait partie de la première catégorie 
de substances (temps de turn-over bref) on a non seulement une 
sous-estimation de l'excrétion mais également une sous-estimation 
de le production primaire. L'argument d'une telle sous-estimation 
est souvent invoqué pour expliquer les incohérences entre produc-
tion et consommation observées en bil a n. 
On peut calculer les limites théoriques d'une telle sous-es-
timation : 
si 	 d8 = (k - xk)B 
où 	 B = biomasse phytoplanctonique 
k = taux de production 
xk = tc ux de perte ( avec x = f 'cto ur de propor- 
tionnalité) 
et que 1) le taux d'uptake hétérotrophe sur la matière excrétée 
vaut 
xk 
T (T = temps de turn-over) 
2) le taux de production bactérienne (efficience = 30 %) 
vaut 	 0.3 xk T 
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on trouvera à l'issue d'une exaérience de production primlire : 
1 ° ) dans l'échantillon total : k' = k - 0.7 
	
k 
2 ° ) dans le filtrat : e' = xk - T k 
3 ° ) sur le filtre 
	 k' - e' = k - xk + 3 , 3 T k 
où k' est le taux de production apparent et e' est le taux d'excré-
tion apparent. On calcule aussi un coefficient de proportionnalité 
apparent : x' = e'/k'. 
On voit (équation (2)) les limites pratiques du rapport T : 
0 < x 
T 
< x 
où 03 > T > 1. Le temps de turn-over T peut évidemment étre infé-
rieur à 1 mais cela n'a pas de conséquence sur le résultat final, 
à savoir que tout l'excréta est consommé à partir de T = 1. 
Le rapport k , 	 qui mesure le degré de sousestimation do la produc- 
tion primaire, sa déduit de l'équation (1). Ses limites sont don- 





1 - 0 . 7  
si T = 0 	 on a k, = 1 
x 	 on a , selon la valeur de x (0 < x < 1), une 
série de solutions telles que 1 < k 
k' < 	 3.33 	 (fig.34) 
En fig. 34, on a également représenté une famill de courbes don-
nant les combinaisons possibles de x et T pouvant correspondre eux 
taux d'excrétion apparente x' : 
e' 
xk - T k 
_ x' 
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Fraction de lo production cillant à l'excrétion 
Fig.34. A.Courbes d'iso-excrétion apparente(x')obtenues pour 
des combinaisons variées du temps de turn-over de 
la matière organique(T)et de la fraction excrétée 
réelle (x) . 
B.Fraction de la production primaire brute recyclée 
par uptake hétérotrophe,en fonction du temps de 
turn-over de la matière organique excrétée(courbe 
calculée pour un taux d'excrétion apparent de 10%o) . 
C.Rapport des taux de production primaire brute 
réelle(k)et apparente(k')(c-à-d du degré de sous-
estimation)en fonction de la fraction(x)excrétée. 
I,es deux courbes correspondent à deux valeurs 
d'efficience d'assimilation hétérotrophe 
lI.F.3. 
_ x x 	 T 
1 - 0.7 er 
On voit qu'en théorie,la sousestimation de production ne pour-
rait dépasser 3.33 fois. En pratique, elle doit être inférieure 
(toute la production n'est pas excrétée) et - du moins en ce qui 
concerne l'argument des pertes excrétoires - comorise dans la 
fourchette assignée par la mesure de photosynthèse déduite de la 
production brute d'O 2 . Cette technique (voir méthodes) indique 
une perte maximale (excrétion et jus cellulaire) de 50 % (facteur 
de sous-estimation = 2) dont nous avons tenu compte dans le cal-
cul de production. 
En utilisant les mêmes équations, on peut - inversément - 
calculer une activité bactérienne liée à l'excrétion algale et 
non prise en compte dans les mesures de respiration. La fig. 34c 
construite pour une situation moyenne de x' : 0.1 (excrétion 
visible d'environ 10 %) donne les % de production primaire brute 
recyclés dans l'uptake hétérotrophique, en fonction des temps de 
turn-over de la matière excrétée. On voit qu'entre T = 1 et 2 h., 
on peut avoir une variation de l'uptake hétérotrophique allant de 
60(1) à 10 % de la production primaire (soit pour 1243 mg C/m 2 /j : 
de 745 à 125 mg C/m 2 /j) . 
3.2. Production bactérienne 
La littérature cite divers chiffres d'efficience d'assimila-
tion : 




% 	 pour 	 le 	 glucose 
% 	 pour 	 les 	 E cides 	 aminés 
Scrokin, 	 1970 : 45 % 	 pour 	 des 	 hydrolysats 	 elgaux 
Parsons 	 et 	 Saki, 
	 1970 : 30 % 	 pour milieu 
	 peptoné 
Williams 	 et 	 Yentsch, 	 1976 : 80 % 	 pour 	 les 	 acides 	 aminés 
: 75 % 	 pour 	 le 	 glucose 
Herbland, 




	 composés 	 naturels. 
(1) 60 	 % 	 correspondant 
	
à 	 T 	 = 
	 1.1 et x = 	 0.65. 
	 On 	 peut 
	 difficile- 
ment 	 dépasser cette 
	 limite 	 d'une excrétion 	 réelle 	 de 	 65 	 %. 
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Hobbie et Crewford, 1969 : 70 à 75 % pour la plupart de 19 
composés organiques. 
En conclusion, l'efficience semble moindre pour les composés 
naturels quo pour le glucose ou les acides aminés. 
On retiendra donc 30 % comme ordre de grandeur probable. 
4. IMAGE PARTIELLE DU SYSTEME : LE COMPARTIMENT ©ACTERIES PLANC- 
TONIQUES ET LES FLUX QUI LE TRAVERSENT 
Admettant un chiffra de respiration moyen de 656 mg C/m 2 /jour 
et une efficience d'utilisation de la matière organique de 30 %, 
on peut calculer les flux moyens suivants : 
Uptake 	 : 937 mg C/m 2 / j our (1 74 mg N/m 2 / j our ) 
Production : 281 mg C/m 2 /jour ( 52 mg N/m2 /jour) 
Respiration : 656 mg C /m 2/jour (excrétion de 122 mg N/m 2 /j) 
La temps de turn-over de la matière organique serait dès lors : 
2000 mg C(600)/937 = 2 jours 
Un doute subsiste cependant quant à la matière organique pro-
bablement plus labile qui est libérée par excrétion algale. Le 
turn-over étant plus rapide, un flux important (peut-être entre 
10 % et 60 % de la production primaire) peut échapper à notre ana-
lyse. 
lIG. Bactériobenthos 
et flux associés 
Le sédiment est le siège par excellence des processus de re-
minéralisation de la matière organique particulaire. La vitesse 
de recyclage limite la production primaire. Le sédiment joue donc 
un rôle de contriile principal dans le système. 
Les organismes visés à ce paragraphe sont essentiellement bac-
tériens, mais l'activité hétérotrophe globale comprend aussi celle 
du microbenthos non bactérien. 
1. METABOLISME DE L'AZOTE 
Trois grands métabolismes sont à l'oeuvre (Billen, 1976) : 
1) l'ammonification, importante pour la totalité de la super-
ficie du Bassin. 
2) la nitrification, essentiellement localisée à la zone sableuse 
(7 % de la superficie totale) et très active en été, mais 
également perceptible en zone vaseuse pendant l'hiver. 
3) la dénitrification, à peu près constante dans la zone sableuse 
et perceptible en hiver dans la zone vaseuse.(1) 
(1) Ces zones ont été définies pour la première fois en termes de 
matière organique par Dehairs (1 972) : 
zone vaseuse : 	 3.5 à 6 % de M.O. 
zone sableuse : 	 < 3 % de M.O. 
~ e 
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Les quantités qui peuvent diffuser vers l'eau ou vers le sé-
diment résultent du jeu de ces trois métabolismes : 
 
flux d'NH 4 
flux d'NO 3 
vers l'eau = ammonification - nitrification 
 
vers l'eau (ou le sédiment) = nitrification - déni- 
trification.  
N (p mole crn3 ) 
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soit 390 g C/m 2 /an. Prenant un rapport C/N - 5, on calcule un 
flux moyen d'ammonification de 211 mg N/m 2 /jour, soit 77 g N-NH , / 4 
m 2 /an. Ce flux varie saisonnièrement ainsi qu'il ressort des me- 
sures de consommation d'0 2 . La courbe de la fig. 36 résulte d'un 
1.1+ Ammonification 
L'activité hétérotrophe totale peut se déduire de mesures di-
rectes d'utilisation des divers oxydants possibles (dans l'ordre : 
02, NO 3' S0 24-
).Billen en déduit un taux de dégradation du carbone or-
ganique, qu'on peut convertir en ammonification en utilisant le 
rapport C/N = 5 (1). 
Ce bilan se présente comme suit : 
oxydant 	 utilisation 	 équivalent en C dégradé 
0 2 	 45 mM/m 2 /jour 
	
540 mg C/m 2 /jour 
NO 3 	 3 	 47 
SO 4 	 20 	 480 
Total 1067 mg C/m 2 /jour 
modèle décrit au § III E. 
Ce flux se répartit en : 
1) diffusion vers l'eau libre : - 122 mg N-NH 4 /m 2 /jour 
2) diffusion vers une nappe phréatique : - 19 mg N-NH 4 /m 2 /jour 
3) consommation par bactéries nitrifiantes : - 70 mg n-NH 4 /m 2 /jour 
a) limitée aux quelques millimètres supérieurs et à l'hiver 
en zone vaseuse 
b] très importante en zone sableuse 
4) adsorption sur l'argile : 50 
	 du stock mais reste disponible 
pour l'activité biologique. 
(1) un rapport C/N > 5 s'indique si la matière qui arrive au sédi-
ment a déjà subi une dégradation partielle (ex. matière im-
portée du port d'Ostende). 








Fig.3h . 	 Courbes saisonnières des flux 
d'ammonification(calculés en 
supposant une liaison exponentielle 
á la température)et de nitrification 
(selon le modèle \'anderhorght- Billen) . 
On en déduit un flux net d'NH  . 
1.2. Dénitrification 
Billen constate une consommation active de NO 3 par des bactéries 
dénitrifiantes. Painter (1970) mentionne que plusieurs groupes de 
bactéries hétérotrophes sont capables de produire du N 2 à partir 
de NO 3 ou NO 2 (ici aussi, il y a évasion d'azote). 
On peut mesurer cette consommation expérimentalement en sui-
vant la cinétique de disparition de NO 3 ajouté à du sédiment 
fraîchement échantilloné. La concentration en NO 3 est le facteur 
limitant dans ce processus. 
Dans la zone vaseuse (fig. 37), on a récemment (Billen, 1976) 
mis en évidence un maximum de concentration en NO 3 dans le premier 
centimètre de sédiment (lié à une activité nitrifiante insoupçon-
née précédemment). La dénitrification est en balance avec ce pro-
cessus. Selon le rapport des 2 activités et la concentration en 
NO 3 de l'eau sus-jacente, il y aura alternativement diffusion vers 
l'eau et vers le sédiment. 
Dans la zone sableuse, la nitrification l'emporte sur la 
dénitrification, de sorte qu'il n'y a pas de diffusion de NO 3 vers 
le sédiment, mais au contraire un flux net de NO 3 vers l'eau libre. 
Vanderborght et Billen (1975) ont écrit un modèle à deux couches 
qui tenant compte à la fois de la diffusion et des deux métabolis-
mes, rend compte des profils (fig.37) observés. Le flux net d'NO 3 
s'en déduit aisément (voir § III C). 
En zone vaseuse, le flux moyen de nitrate dû à la dénitrifi-
cation est de 44 mg N/m 2 /jour. En zone sableuse, il est de 100 mg 
N/m e- /jour. 
La figure 33 reri bompte de la variation saisonnière 
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6-2-75 	 Zone vaseuse 
10. 
C 	 D  
Fig.37.A,B,C,D. 	 Profils verticaux de concentration  
en nitrates dans le sédiment du Bassin pour  
les différentes zones et saisons(repris de  
Billen 1976) .  
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1.3. Nitrification 
Le profil de NO, dans le sédiment (fig..37) s'explique par 
l'existence d'une nitrification se produisant dans les premiers 
centimètres (1 à 5 cm). En effet, on y mesure un Eh > 200 à 250 mV, 
favorable à l'oxydation d'NH 4 en NO 3. 
On peut en déduire une diffusion vers l'eau ou vers le oédi-
ment (modèle à 2 couches). 
L'activité nitrifiante est mesurable directement. En effet, 
les chemoautotrophes assimilent le CO 2 . On sait qu'une môle de 
bicarbonate est utilisée pour 5 môles de NH oxydées en NO 3 
(Gundersen et Montain, 1973). Utilisant du 14 CO 2 , Billon a pu diffé-
rencier cette assimilation de la fixation anaplérotique en mesurant 
d'une part, l'incorporation totale et d'autre part, l'incorpora- 
tion avec fixation autotrophe inhibée par un agent spécifique'. 
La nitrification a lieu pendant toute l'année dans la zone 
sableuse. On constate de plus grandes activités en été qu'en hiver, 
mais la profondeur active est plus petite en été (- 1cm) gt'en 
hiver (- 10 cm), en raison de la fluctuation de l'activité hétéro-
trophe qui réduit la couche oxydante au centimùtre superficiel et 
joue ainsi un rôle limiteur. La figure 38 donne les valeurs 
de nitrification, dénitrification et de flux résultant pour les 
deux zones. 
Le flux moyen do nitrification vaut 52 mg N/m 2 /jour en zone 
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Fig.38 . Courbes saisonnières des flux de  
nitrification et dénitrification  
pour les zones sableuse (s) et 
 
vaseuse (v) du Bassin de Chasse.  
On en déduit lés flux nets de NO - 
(d'après Billen,1976) 
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2. META80LISME OU PHOSPHORE 
 
Nous avons, grâce au travail de Oehairs (1972), un aperçu de 
l'activité régénératrice do PO 4 a u niveau du sédiment. En effet, 
le profil do PO4 - dans l'eau interstitielle est connu pour la mi-








       
      
        
        
j 
Fi~.39.  Profil vertical de la concentration en 
 
nhosnhates dans le sédiment du Bassin 
 
de Chasse (d'apr è s nehairs, 1972) .  
a été calculée. Si on tient compte d'un coefficient de diffusion 
de 10 -4 cm 2 /sec et d'une porosité de 0.6 (voir 4 III Cl. 
au lieu des valeurs préconisées à l'époque (soit 10 -5 et O.85), 
 
on calcule un flux journalier de 97 mg P-PO 4 /m 2 /jour (au lieu 
de 13 mg/m 2 /jour). On suppose que cette activité est liée à la 
température, de mani è re analogue à l'ammonification.  
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3. IMAGE PARTIELLE DU SYSTEME : LE COMPARTIMENT MICRO-ORGANISMES 
B ENTHI Q UES ET LES FLUX QUI LE TRAVERSENT. 
 
Plutôt que de se limiter au transfert global de carbone 
(environ 1.1 g C/m 2 /jour, temps de turn-over : 3.75 ans), on a 
détaillé les flux correspondants d'azote et de phosphore, qui se 
rapportent à des métabolismes très différents et qui sont très 
importants dans le système global (au contraire du CO 2 dissous, 
les nutrients contrôlent effectivement la dynamique du système). 
Les stocks sont calculés à partir des profils intégrés en 
ce qui concerne les formes d'azote, ou dos analyses de matière 
organique en ça qui concerne le carbone. 
Les flux se répartissent entre un mouvement de matière or- 
ganique 	 particulaire 
	 vers 	 le 	 sédiment 
	 (non 	 quantifié) 	 et 	 d'une 	 ré- 
génération 	 nette, 	 dont 	 le 	 bilan 	 en 	 termes 	 d'azote 	 s'établit 
	 comma 
suit 
	 : 	 ammonification 
	 : 	 211 
	 mg 	 N/m 2 /jour 
n 	 ►►  nitrification 	 • 	 70 
n 	 ►►  dénitrification 
	 : 	 48 
Flux 	 de 	 NO 3 	 vers 	 l'eau 	 : 	 70 	 - 	 48 	 = 	 22 	 mg 	 N/m 2 /jour 
Flux 	 de 	 NH 4 	 vers 	 l'eau 	 : 	 211 
	 - 	 70 	 - 	 19 	 = 	 122 	 mg 	 N/m 2 /jour 
Flux 	 de 	 NH 4 	 vers 	 nappe 	 souterraine 	 : 	 19 	 mg 	 N/m 2 /jour 
Enfin, nous disposons d'une approximation du flux de régéné-
ration de PO 4 , soit 97 mg P/m 2 /jour en avril. 
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11H. Tests de cohérence, 
bilan 	 général et discussion 
1. INTRODUCTION 
Nous examinerons ici deux types de test : 
1) vérification de la cohérence entre fluctuations observées  
dans certains compartiments et flux d'input-output mesurés  
directement. 
Les compartiments chimiques sont particulièrement indiqués 
pour cette vérification. La dérivée d C/dt à leur courbe 
de concentration doit être égale à la somme des flux. 
On examinera successivement le cas de certains nutrients 
majeurs de la BOD et de l'oxygène dissous. Les échelles de 
temps sont l'échelle nycthémérale et l'échelle saisonnière. 
On s'attend à ce que les fluctuations soient de sens opposé 
pour : 
e) les nutrients : flux d'uptake (associé à la produc-
tion) versus flux de régénération 
(associé à la respiration) 
b) l'oxygène et 
	 : flux de production versus 
la BOD 	 flux de respiration. 
2) bilan général sur base annuelle  
S'il n'y a ni eutrophisation ni oligotrophisation marquées, 
la somme des flux de production doit équivaloir à la somme 
des flux de consommation (respirations). De plus, à l'inté-
rieur du système, une série de flux doivent étre cohérents. 
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2. RECHERCHE DE COHERENCE ENTRE LES FLUCTUATIONS DES COMPARTIMENTS 
CHIMIQUES ET LES FLUX MESURES 
2.1. Echelle de temps : la saison  
2.1.1. Variation des différents compartiments chimiques 
Les éléments qui ont retenu notre attention sont ceux qui sont 
classiquement considérés comme susceptibles de limiter la croissan-
ce phytoplanctonique : l'azote et le phosphore (NO 3 , NO 2 , NH4, PO 4 ). 
La silice n'a pas retenu notre attention, le phytoplancton du Bas-
sin ne comportant que peu de diatomées. La BO0 S est une indication 
du pool de matière organique biodégradable (dissoute et particu-
laire), faisant pendant au pool des nutrients inorganiques dissous. 
2.1.1.1. Les nitrates (+ nitrates) 
Les nitrates obéissent à un cycle annuel de régénération-
consommation (1)(fig.40) où le phase de consommation (période de 
fermeture du Bassin) a retenu plus particulièrement notre attention: 
dès avant la fermeture des vannes, la concentration en NO et NO
2  3 
tombe rapidement dans des eaux qui, à ce moment, sont communes au 
port d'Ostende et au Bassin. Après la fermeture, le processus se 
ralentit légèrement, quoique encore très rapide. Au début de mai 
ou juin (selon les années), la consommation est quasiment achevée. 
Dès la fin juillet (1971) ou août(1974), la teneur en NO 3 
de l'eau augmente à nouveau, signe de l'interruption des activités 
d'uptake (disparition du phytoplancton liée aux manoeuvres des 
vannes). 
(1) phase de consommation nette : uptake par le phytoplancton et 
phytobenthos plus grand que le flux net venant du sédiment 
(ou s'y ajoutant quand le flux est inversé) et des excrétions 
en milieu pélagique. 
phase de régénération nette : flux net venant du sédiment et 
excrétions plus grands que l'uptake. 
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Fi g .40 .  Courbes saisonnières de concentration en nitrates  
et nitrates au Bassin de Chasse(4 courbes  
expérimentales et une courbe simulée d'après  
Billen, 1976) .  
 
II.H.2. 
Le tableau 26 donne un aperçu de la distribution spatiale de 
NO 3 dans le Bassin en 1971 (voir aussi les transects, § II.B.1.1.1.), 
et de l'hétérogénéité caractérisée par un indice généralement élevé: 
il y a plus de nitrates à proximité des grandes et petites vannes.Est-
ce dO à des infiltrations ou une dynamique différente dans ces 
parages (caractérisés par un envasement plus abondant, une produc-
tion plus élevée, etc..) ? On ne peut le dire avec certitude. La 
théorie de l'infiltration n'est pas forcément la meilleure, car 
on sait que les eaux du port d'Ostende connaissent une dénitrifi-
cation paralli-?le à celles du Bassin (Leloup et Van Meel (1965). 
2.1.1.2. L'ammoniaque 
Les mêmes considérationss'appliquent à l'NH 4 avec la différence 
qu'il existe un flux puissant d'ammonification au niveau du sédi-
ment pendant presque toute l'année et particulièrement en été. Il 
n'est donc pas surprenant d'observer des "bouffées" d'NH 4 pendant 
la période de végétation, probablement chaque fois que l'uptake 
est défaillant. La comparaison des courbes annuelles d'NH 4 avec 
celles de production primaire permet de confirmer, en gros, cette 
hypothèse (fig. 41). 
Le tableau 27 renseigne la distribution des concentrations 
aux 5 points du Bassin en 1973. 
2.1.1.3. Les phosphates 
La fig. 42 montre que la teneur en phosphates s'élève au cours 
de l'année. Cette élévation est toutefois progressive au contraire 
des fluctuations de l'ammoniaque. De plus, le tableau 2 8 révèle 
l'extraordinaire homogénéité de distribution des phosphates dans 
le Bassin, contrastant avec celle des autres nutrients. 
Le phosphore étant théoriquement prelevé dans un rapport C/P 
élevé (=106, par atome), les variations qu'impriment les changements 
de photosynthèse sont très atténuées. L'augmentation quasi-continue 
de la teneur en PO4 indique un flux de minéralisation supérieur 
à celui de consommation par les autotrophes. 
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Fi g . 41. A, B,C. Courbes saisonnières de concentration en azote ammoniacal au Bassin de Chasse. 
• Ces courbes sont mises en regard des courbes de production primaire afin de 
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Fi(7.43.  Courbe saisonnière de la demande d'oxygène 
(DBn sl au Bassin de Chasse,avec référence % 
la courbe de production primaire. 
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2.1.1.4. La B 0 D 5 
En 1974, des mesures de BOD 5 ont été faites régulièrement 
au Bassin (Jo Podamo, 1974). Cette mesure indirecte d'une fraction 
moyennement labile de la matière organique, révèle d'importantes 
fluctuations entre 10 et 260 pM/k 0 2 (soit 100 à 2650 mg C/m 3 , en 
tenant compte d'un quotient respiratoire de 1/1.2 dans la transfor-
mation). Les pointes de BOD 5 suivent en gros les pointes de produc-
tion primaire, ce qui indique qu'il y aurait des accumulations 
transientes de cette catégorie de matière organique (fig.43). Cette 
interprétation a également été donnée pour les pics de fixation 
anaplérotique succédant à ceux de production primaire (4 II .F.3.1). 
2.1.2. Comparaison des flux 
2.1.2.1. Métabolisme de l'azote 
1 ° ) graphique dérivé au départ des variations de 
- 	 + 
NO 3  et NH 4 en 1973 (fig. 44) 
On remarque que si les temps de prélèvement sont suffisam-
ment rapprochés, le caractère extrême des variations du flux 
d'NH 4 devient évident. A contrario, cela permet de formuler 
une critique qui se vérifiera tout au long des pages qui 
suivent : les pentes constantes des lignes qui réunissent 
les points hebdomadaires d'une courbe saisonnière ne donnent 
que des moyennes hebdomadaires pour des flux éventuellement 
très différents. 
On a la confirmation que le rythme d'une semaine imposé 
dans notre travail n'est pas encore suffisant bien qu'il 
représente un progrès par rapport à la pratique courante 
(tous les 15 jours ou tous les mois). 
2 ° ) somme des flux connus de manière indépendante (fig.45) 
Les manières dont sont calculés ces flux sont décrites tout 
au long des chapitres qui précèdent. 
1973 
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FiçT,.44 Flux net d'azote inorganique dans l'eau 
du Bassin de Chasse(graphiques dérivés 4. 
des courbes de concentration (l'NO- et N!! 4 ) 3 
II.H.2. 
3 ° ) confrontation des flux nets (fig.45b) 
On observe (1) : 
1 ° ) des similitudes (encourageantes, compte tenu de l'effet 
cumulatif de plusieurs erreurs possibles (2)) 
Ce sont : a) même ordre de grandeur 
b) même phase en période d'activité phytoplancto-
nique. 
2 ° ) certaines grandes différences d'amplitude dans un sens ou 
dans l'autre. 
a) cas où la E des flux indique une consommation 
supérieure à celle qui est déduite de la varia-
tion du nutrient dissous. 
Il peut s'agir : - d'une surestimation de 
l'uptake (une modification 
du rapport C/N dans l'uptake 
pourrait expliquer cette 
surestimation) et/ou 
- d'une sous-estimation d'un 
processus de régénération 
b) cas où la E des flux indique une consommation 
inférieure à celle qui est déduite de la va-
riation du nutrient dissous. 
Il peut s'agir : - de la sous-estimation d'une 
consommation (dénitrifica-
tion dans l'eau libre ?; di-
vergence du rapport C/N dans 
l'uptake ?) et/ou 
- d'une surestimation de la 
régénération 
(1) on s'est limité à la période avril-juin, car en 1973, le mois 
de juillet a été perturbé par une vidange prématurée et totale 
du Bassin. 
(2) erreurs sur les mesures indépendantes, dues à l'hétérogénéité 
du Bassin, dues à des remplissages partiels, erreur sur le 
graphique dérivé (voir § précédent). 
500- 
flux net (bilan) 
100- 
flux net (dérivé) 
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rig.45.A. Bilan des flux de production et de consommation 
biologique d'azote inorganique au Bassin de Chasse 
en 1973.Calciel d'un flux net. 
B. Comparaison du flux net calculé dans le bilan et 
du flux dérivé de la courbe de concentration dans 
l'eau. 	
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Le flux de régénération par le sédiment étant présumé assez 
égal dans le temps et étant une composante principale dans le bilan, 
l'erreur sur le rapport C/N appliqué au calcul de l'uptake par le 
phytoplancton et le phytobenthos est une cause plus probable d'in-
cohérences observées. 
Si on applique un raisonnement complémentaire à celui suivi 
jusqu'à présent, on peut déterminer l'uptake probable en faisant 
la différence entre le flux net déduit des variations de nutrients 
dissous et la somme des flux de régénération. 
Le rapport de la production primaire nette à l'uptake ainsi 
calculé donne le rapport C/N des activités d'assimilation (fig.46). 
On observe effectivement des variations autour du rapport 5 (ce 
qui indique quand même que nos mesures et la valeur de C/N basée 
sur la littérature semblent se tenir). 
La période d'avril pose cependant un problème particulier : 
il n'y a guère de production phytoplanctonique et ce n'est proba- 
blement pas un très bas rapport C/N des assimilations (il faudrait 
qu'il soit de l'ordre de 0.5) qui peut expliquer que la E des flux 
mesurés soit positive et très supérieure au flux net observable. 
Le traitement séparé des cas du NO 3 et du NH 4 (fig.47 et 48) 
révèle que le flux manquant (consommation sous-estimée ?) est d'en-
viron 30 mg N/m 2 /jour pour NO 3 et d'environ 150 mg N/m 2 /jour pour 
NH 4 (- 160 en moyenne pour les 2 ions). 
Un flux d'N de 180 mg N/m 2 /jour implique une production pri-
maire brute de 1300 mg C/m 2 /jour, ce qui est difficilement croya-
ble à cette époque de l'année (on l'estime à 285). 
En conclusion, le système nous paraît assez cohérent pendant 
la période de végétation. Les différences observées sont explica-
bles. En particulier, les variations du rapport des assimilations 
(,I f.ii 	 (v 
M iV M 
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Fí?.46. Rapport présumé des flux d'uotake de C 
 
(production nette)et d'azote inorganique, 
 
se basant sur le flux net dérivé et 
 
l'hypothèse d'une estimation exacte des  
flux de cnnsommation biologique.  
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F 	 M 	 A 	 M 
Bilan des flux d'NO pendant la période qui précède 
le pic de croissancè Printanière du phytoplancton, 
mettant en évidence une incohérence(écart d'environ 
3Omg N m-2j- 1) 
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Fig.48. Bilan des flux d'NH4 pendant la période 
qui précède le pic de croissance printanière 
du phytoplancton,impliquant un uptake 
d'environ 150 mg N m-2,j-1. 
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carbonée et azotée pourraient rendre compte de ces différences. 
Par contre, dans la période qui précède le premier pic de prin-
temps (période A), on explique difficilement la consommation de 
l'azote, et du NH 4 en particulier. 
I1 peut s'agir d'erreurs d'estimation des flux ou bien de 
l'existence d'un métabolisme qui échappe à notre analyse (peut- 
être un système nitrification-dénitrification en phase pélagique(1)) 
si d'autre part, on admet que les variations nycthémérales 
d'NH 4 sont intenses à cette période, et que le graphique dérivé 
est très imparfait, cele ne supprime pas le problème d'une consom-
mation journalière tout aussi importante à expliquer. 
2.1.2.2. Métabolisme du phosphore 
Etant donné le peu de résultats, il convient d'être parti-
culièrement prudent. On constate que les flux estimés de régéné-
ration (flux moyen compris entre 25 et 150 mg P/m 2 /jour, selon 
les deux évaluations discutées au 5 II.G.2.) et de consommation 
(flux moyen d'uptake par le phytoplancton. et le phytobenthos, 
évalué à 27 mgP/m 2 /jour (2)) sont, au niveau des ordres de grandeur, 
compatibles avec un flux net positif et modéré qui explique la 
montée progressive de la teneur de l'eau en PO 3_
. 
2.1.2.3. Flux de matière organique (000 5 ) 
La signification de la 600 5 en tant qu'indice de matière or-
ganique biodégradable et d'origine essentiellement phytoplancto-
nique a été abordée au 5 Il F. Le graphique dérivé (fig.49b) est 
construit sur des intervalles malheureusement trop grands en avril-
mai. Par la suite, la situation est milleure : de juin à août, on 
distingue quatre alternances da flux négatif et positif. 
(1) Gundersen (comm. personelle) estime que de nombreux processus 
peuvent se dérouler au niveau des particules de mati è re orga-
nique en suspension, qui seraient autant de microenvironnements 
caractérisés par des gradients (aérobiose à la surface, anaé-
robiose vers le centre). 
(2) rapport C/P = 41 (par poids) sur base de la production nette. 
- 139 - 
Le flux déduit de la différence des flux mesurés de respiration 
et de production primaire nette (fig. 49 a) évolue de façon généra-
lement analogue (certains déphasages peuvent être imputés à la ré-
solution temporelle qui est insuffisante en ce qui concerne les me-
sures de B00 5 ). 
En gros, le résultat nous paraît cependant assez positif et 
suggère que nos mesures sont cohérentes. 
D'autre part, si la mesure de BOD 5 est prise, non plus comme 
indice de matière organique, mais comme mesure directe (conversion 
approximative : 1 pM 0 2 /L _ 10 mg C/m 3 ), on voit que sa fluctuation 
représente une fraction généralement comprise entre 10% et 60% du 
flux net déduit des mesures de respiration bactérienne et de produc-
tion primaire nette. Le complément représente logiquement la fluc-
tuation de cette proportion de biomasse et de matière organique 
(POM détritique notamment) moins labiles, qui ne peuvent être oxy-
dées dans le temps d'une mesure de B00 5 . Cette observation rappelle 
celles de Andrew & Williams (1971) et Banoub & Williams (1973) qui 
ne constatent de variation saisonnière que pour la fraction peu 
labile (qui peut donc s'accumuler) et, par contre, une concentration 
± constante pour les petites molécules labiles (glucose, acides 
aminés, etc...) dont les taux de dégradation sont à mesurer indépen-
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Fig.49. Bilan des activités autotrophes et hétérotrophes 
en phase pélagique au Bassin.Calcul d'un flux 
net de production ou de consommation de la 
matière organique. 
Comparaison avec le flux dérivé de la courbe 
saisonnière de BOD5 . 
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2.2. Echelle de temps : la journée 
2.2.1. Métabolisme de l'azote 
On a observé au cours de plusieurs cycles de 24 h., une 
variation nycthémérale importante des nutrients azotés. L'NH 4 va-
rie à l'inverse de l'activité du phytoplancton, ce qui 
fait présumer du râle de celui-ci dans la diminution diurne de la 
concentration en azote. 
Le cycle du 18.5.75 a été particulièrement bien suivi à ce 
point de vue. Le comportement de NO 3 a également été étudié. 
Les flux dérivés (fig.50b ont été calculés et sommés au dé-
part des courbes expérimentales (fig.50a)de concentration en azote 
inorganique. 
Les flux mesurés ou estimés indépendamment pour les différents 
compartiments ont de méme été sommés et le flux résultant net cal-
culé (fig. 51a) . 
La comparaison des deux résultats (fig.51b) iuscite des com-
mentaires analogues à ceux faits pour le cas des variations sai-
sonnières : 
1 ° ) on observe une similitude d'allure (consommation le jour et 
régénération, la nuit) pour les deux courbes. 
2 ° ) cependant un processus de consommation - qui a une ampleur 
maximale pendant la matinée - est sous-estimé 
	 (- 30 mg N/m 2 /h). 
Une modification importante du rapport C/N des assimilations 
ne change pas beaucoup les choses. En fait, la photosynthèse ne 
semble pas impliquét: r , puisque le processus est effectif avant 
le lever du jour. De plus, il peut difficilement s'agir d'une 
sous-estimation de photosynthèse car celle-ci est largement cohé-
rente avec les fluctuations d'oxygène dissous dans l'eau (voir 
paragraphe suivant). 
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Heures 
Fir.50.  A. Variation nycthémérale des 
concentrations en nitrate 
eten ammoniaque, le 17- 18mai 1975. 
B. Flux dérivés et flux net 
d'azote inorganique. 
C. vir. 50.  13i]an nvcthémérz,i des flux de nreduction  
et de consommation d'azote inorganique.  
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Nous ne disposons pas d'assez de points de comparaison pour 
pousser plus avant la discussion de ces résultats. Un certain de-
gré de cohérence est atteint, mais les processus en cause - à 
découpler pour le NO 3 et l'NH 4 - semblent être nettement plus 
complexes que ce que nos hypothèses actuelles laissent prévoir. 
2.2.2. Bilan d'oxygène 
A la même date (17-18 mai 1975) ont été mesurés ou estimés 
les flux suivants : 
- respiration du sédiment 
- respiration du plancton 
- respiration du phytobenthos d'ulves 
- diffusion à travers l'interface eau-atmosphère 
- photosynthèse 
Les méthodes et résultats de cette expérience ont déjà été publiés 
(Podamo, 1976). 
On a suivi la concentration en oxygène de l'eau au cours du 
temps (fig.51a) La dérivation de ce graphique donne l'évolution 
du flux net pendant la journée (fig.5lc). 
Comparé au flux net calculé en additionnant tous les flux 
partiels (fig.51b) le flux dérivé est suffisamment proche pour que 
nous considérions que les mesures et estimations sont cohérentes 
dans l'ensemble (fig. 51c). 
Cependant, en fin d'après-midi, la consommation d'oxygène 
prédite est notablement plus forte que ne l'implique la variation 
de l'oxygène dissous. Il est vrai que les possibilités d'erreur 
restent grandes. En particulier, le coefficient de diffusion pour 
l'échange eau-atmosph re est difficile à estimer de manière suf-
fisamment précise. D'autre part, les valeurs de fixation anaplé-
rotique impliquent des respirations moitié moins grandes et sont 
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11 .11.2.  
Fir~. 51. 	 A. Variation nycthémérale de la concentration  
en oxygène di ssous, l e 17-18 mai 1975  
B. Bilan nycti méral des flux de production 
et consommation d'oxygène.  
Calcul d'un flux net. 
C. Comparaison du flux net dérivé et du 
 
flux net calculé par bilan. 
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2.3. Conclusion des études de cohérence 
Que ce soit pour l'azote inorganique, les phosphates, la BOD 
ou l'oxygène dissous, les résultats tendent en général à converger. 
Dans chaque cas, la technique de comparaison utilisée a révélé des 
problèmes dont beaucoup pourraient être résolus par une meilleure 
connaissance de la régulation des constantes importantes (ex: rap-
port C /N), C'est ce perfectionnement qui fait l'objet des recher-
ches évoquées dans la partie III. 
Compte tenu des marges d'erreurs dues à la relative grossiè-
reté de nos méthodes expérimentales, il semble que cette convergence 
des résultats soit le signe que l'identification du système Bassin 
est fort proche de la complétion. 
Nous retenons cependant certains aspects obscurs, liés eu 
métabolisme de NH4 : 
1) très fortes variations nycthémérales en début d'année, impliquant 
des consommations et des régénérations dépassant les possibili-
tés connues du sédiment et des végétaux. 
2) forte sous-estimation de la consommation en début d'année 
(jusque  fin avril) 
3) problèmes à l'échelle nycthémérale, si on se base sur les données 
d'un seul cycle d'observation. 
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3. BIL AN GENERAL.  
Avec toutes les images partielles du système, acquises dans 
 
les chapitres précédents, on peut tenter de construire une image 
 
globale.  
Un découpage fin montre normalement une alternance de situa-
tions d'autotrophie ou d'hétérotrophie dominantes (voir l'évolution 
 
du flux de 000 5 ), mais sur une longue période (l'année), autotro-
phie et hétérotrophie doivent s'équilibrer à moins que le système 
 
ne soit en évolution : 
 
1) vers l'eutrophisation si f production > f consommation  
2) vers l'oligotrophisation si f consommation > f production 
Le groupe des chercheurs étudiant leBassin a tenté d'affiner ce bilan 
 
depuis 1974 (Jo Podamo 1974, 1976). La mise du Bassin en assec  
ou bien en communication avec le port pendant l'automne et hiver,  
représente cependant un c ~ cueil pour l'établissement d'un bilan an-
nuel complet.  
Les premiers bilans n'ont donc été faits que sur la période  
de 4 mois qui est caractérisée par des activités biologiques ma-
ximales. On ne peut donc en tirer de conclusion définitive sur 
l'eutrophisation éventuelle du Bassin.  
3.1. Cycle du carbone  
La figure 52 permet de bien mettre en évidence la symétrie  
du système du carbone : 
1 ° ) D'une part, on a le retour aux pools de matière organique inerte  
	
1453 mg C/m 2 /jour 	 (à la POM) 
 
+ 	 122 mg C/m 2 /gour 	 (à la DOM) 
 
1 575 mg C/m 2 /jour 
qui doivent alimenter les compartiments minéralisateurs dont on  
estime les activités à : 
	
937 mg C/m 2 /jour 	 (bact. planctoniques) 
	
+ 1524 mg C/m 2 /jour 	 (bact. benthiques)  
2461 mg C/m 2 /jour 
On constate un déficit de 2461 - 1575  = 666 mg C/m 2 /jour 
2 ° ) D'autre part, la somme des uptakes s'élève à : 
1243 mg C/m 2 /jour (production phytoplancton) 
+ .50.0 mg C/m 2 /jour (production phytobenthos) 
1743 mg C/m2 /jour 
alors que le CO 2 retournant au pool se chiffre à 2519 mg C/m 2 /jour. 
On constate un déficit de 2519 - 1743 = 776 mg C/m 2 /jour. La dif-
férence entre 886 et 776 = 110 mg C/m 2 /jour résulte de l'accrois-
sement des stocks phyto- et zoobenthiques (108 + 2). 
Fig.52. 
	
Bilan saisonnier(avril â juillet)pour le cycle du 
carbone au Bassin de Chasse. 
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3.2. Cycle de l'azote 
Si le cycle de la matière nous est le mieux connu par les 
flux de carbone dans la phase pélagique, il n'en va pas de même 
au niveau du sédiment où les mécanismes de restitution de l'azote 
à l'écosystème ont été plus particulièrement étudiés. 
La nécessité de choisir une référence de base unique - car-
bone ou azote - pose donc des problèmes de conversion difficiles, 
qui ne seront résolus que lorsque les lois de variation du rapport 
C/N seront connues. 
Pour le développement de leur modèle de circulation de la 
matière en Baie Sud de la Mer du Nord, Pichot et Runfola (1976) 
ont choisi l'azote comme unité de base. Les raisons supplémentaires 
qui font choisir l'azote sont qu'il est selon toute vraisemblance 
un élément limitant de la production primaire tant en mer du Nord 
qu'au Bassin de Chasse (voir chapitre III). En outre, l'azote 
est un meilleur indicateur du turnover de la matière organique. 
La fig. 53 donne une version simplifiée du cycle de l'azote, 
calculée en supposant un rapport C/N moyen de 5 dans la biomasse 
végétale (la conversion se fait donc par rapport au flux de pro-
duction nette et non de production brute). 
Fig.53. 	 Bilan saisonnier 
(avril à juillet) 
simplifié pour le 
cycle de l'azote au 
Bassin de Chasse. 
On retrouve évidemment la même difficulté que dans le cas du 
carbone. En termes d'azote, on observe un retour au pool inorgani-
que qui dépasse la consommation de 291 - 224 = 67 mg N/m 2 /jour. 
Si on avait inclu la période (A) dans le bilan, l'apport du port 
d'Ostende (1500 mg N/m 3 à la fermeture des vannes) eût encore 
augmenté le déséquilibre du budget. 
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3.3. Discussion 
3.3.1. Contradictions dans le bilan 
Si nos mesures sont correctes, on est forcé d'admettre une 
importation de matière organique aux dépens du port d'Ostende 
(à moins d'admettre une oligotrophisation!) 
Autrement il y a controverse sur la validité des mesures de 
production primaire (qui pourraient être sous-estimées) versus les 
mesures d'activité bactérienne (qui pourraient être surestimées). 
3.3.1.1. Hypothèse de l'importation 
On calcule qu'une importation de DOM + POM de 886 mg C/m 2 /j 
(ou 67 mg N) représente un apport de 106 g C en quatre mois (319 g 
C/m 2 /an). Cet apport ne doit pas obligatoirement se faire pendant 
les quatre mois du bilan. 
On a vu dans la partie II.A.2. qu'un remplissage partiel 
affectant 10 	 du volume d'eau apporterait 12 g C/m 2 . 	 Il suffi- 
rait de 10 remplissages partiels (ou de 1 à 2 vidanges totales) 
pour atteindre le minimum requis de 106 g C. 
Il est alors évident que -même si 12 g C/m 2 sont une valeur 
fort surestimée - les manoeuvres de vidange hivernales et les 
remplissages partiels sont suffisants pour importer la matière 
organique qui fait défaut dans le bilan. Selon toute probabilité 
il n'y a pas déficit mais bien saturation avec envasement et 
eutrophisation. 
3.3.1.2. Mesures de production primaire versus mesures de respiration. 
L'écart - toujours dans le même sens - entre production pri-
maire et activité hétérotrophe a été cité par plusieurs auteurs 
et souligné encore récemment par Joiris (1976). I1 semble que ce 
soit surtout en pleine mer que les incohérences entre production 
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et consommation sont les plus grandes (facteur 10 en Mer du Nord,(1) 
en contradiction flagrante avec le bilan d'oxygùne qui met une 
surproduction en évidence H. Joiris passe en revue les différen-
tes méthodes d'estimation de la respiration planctonique et souli-
gne leur cohérence, tout en admettant que les calculs d'extrapo-
lation à la colonne d'eau entière et à la journée puissent être 
sources d'erreurs. Il conclut cependant à l'impossibilité de trou-
ver des arguments indiquant une surestimation. 
Inversément, nous observons que : 
1) au Bassin de Chassen où il est plus facile de faire un bilan, 
le rapport respiration/production tombe à 1.4 (pour une partie 
de l'année seulement, il est vrai) en employant exactement les 
mêmes méthodes. 
2) les analyses de cohérence tendent plutôt à montrer que, au moins 
sur une base journalière, ni la production primaire, ni l'ac-
tivité hétérotrophe ne sont respectivement sous-estimée ou 
surestimée. 
Nous pensons qu'il y a trois origines principales aux écarts 
observés : 
1. Comme le souligne Cory (1976), la méthode d'Odum (1956) qui dé- 
duit les flux nets à partir des variations de teneur en 0 2 en 
(1) Sisburth (1977) annonce des rapports respiration/production 
encore plus importants. 
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eau libre, est supérieure à la méthode au 14 C et aux expérien-
ces avec des bouteilles transparentes et sombres. Nous pensons 
cependant que cela n'est vrai que dans la mesure ou les mesures 
avec bouteilles sont trop espacées dans le temps (mesures heb-
domadaires ou mensuelles). Ce fait est souligné par Kelly et al. 
(1974) et ressort de tous les travaux où la fréquence de mesu-
re a été augmentée (ex. Rodhe et al.(195f3)) et notamment des 
nôtres au Bassin de Chasse où - dans des conditions très favo-
rables (mesures toutes les deux heures, système peu profond et 
fermé) - on tend vers une cohérence satisfaisante entre mesures 
indirectes et mesures directes de flux. 
Ceci montre deux choses : 
e) nos méthodes directes ne sont peut-être pas si mauvaises à 
l'heure actuelle. 
b) on ne peut ignorer les importantes fluctuations nycthéméra-
les de photosynthèse, de biomasse et de respiration, sous 
peine de faute grossière dans les estimations de métabolisme. 
Ce deuxième point représente à lui seul une importante conclu-
sion méthodologique de notre travail. 
2. Si nos méthodes directes ne sont peut-être pas si mauvaises 
à l'heure actuelle, elles restent cependant perfectibles : 
a) la mesure de production brute par le dosage de l'oxygène a 
servi d'index, en vertu duquel d'importantes corrections pour 
pertes excrétoires et mécaniques ont pu être apportées, ce 
qui a permis aux résultats de photosynthèse d'être cohérents 
avec ceux du bilan quotidien d'O 2 dissous. 
Cependant, l'incertitude sur l'égalité des métabolismes res-
piratoires à la lumière et à l'obscurité (avec effet de pho-
torespiration notamment) est grande. On peut supposer que 
les résultats de production brute pèchent par défaut. 
D'autre part, l'effet de photo-inhibition est peut-être for-
tement exagéré à l'heure actuelle (voir chap. III.), ce qui 
II.H.3. 
permet également d'anticiper des réévaluations des chiffres 
de production primaire. 
b) la mesure de production par la méthode 14 CO 2 pèche par de 
nombreux aspects. Parmi ceux-ci, l'interaction excrétion-
uptake hétérotrophe entraîne une sous - estimation de la pro-
duction (qui a été corrigée puisque la mesure à 1'0 2 sert 
d'index) mais aussi une sous-estimation potentielle de 
l'activité bactérienne (ce fait joue évidemment dans le sens 
d'une plus grande divergence entre production et consomma-
tion). 
Enfin, les techniques de mesure de vitesse initiale de con-
sommation d'0 2 et de fixation anaplérotique ne donnent pas 
encore des résultats parfaitement cohérents, la deuxième 
impliquant une respiration bactérienne nettement plus faible. 
Comme pour la technique de mesure de production primaire - 
également basée sur des mesures d'échanges gazeux ou de fi-
xation de 14 C0 2 - des progrès restent sans doute à faire, 
notamment en fonction de ce qu'on apprendra sur la régulation 
de la respiration. 
3. Les bilans sont beaucoup plus difficiles dans le cas de systè-
mes ouverts où les échanges aux frontières sont difficiles à 
quantifier. Les erreurs y sont donc forcément plus grandes. 
3.3.2. ImElications du bilan quant au fonctionnement de l'écosys-
tème Bassin de Chasse. Comparaison avec la Mer du Nord. 
3.3.2.1. Constantes cinétiques moyennes et temps de turn-over du 
Carbone. 
Pour chaque compartiment, on peut calculer les constantes ci-
nétiques moyennes correspondant aux processus de 
1 ° ) production brute (ou ingestion) : k 
2 ° ) respiration 
3 ° ) excrétion 





 = ( k 
- r - e - m)B dt 
et leurs inverses, c'est-à-dire, les temps de turn-over en jours 
(si dt = At = 1 jour) 
Phytonlancton  
Ab = (1.69 - 0.51 - 0.12 - 0.83) 735  At 
temps de T.O. (A) : 1/1.69 = 0.59 jour (14 heures) 
(B) : 1/(1.69 - 0.51 - 0.12) = 1.06 jour (25 heures)  
Phytobenthos 
A©  Ti = (0.019 - 0.009 - 0.001)26000 
temps de T.O. (A) : 1/0.019 = 52 jours  
(B) : 1/(0.019 - 0.009 - 0.001) _ 116 jours  
Le très long temps de T.O. des ulves pèse évidemment dans ce cal-
cul qui, s'il pouvait être découplé en microphytobenthos et macro-
phytobenthos, révèlerait des temps respectivement plus brefs et 
 
plus longs.  
Zooelancton 
~ = 
(1 - 0.46 - 0.18 - 0.36)274  
temps de T.O. (A) : 1/1 = 1 jour 




 _ (0.05 - 0.02 - 0.02 - ?)2670 
temps de T.O. (A) : 1/0.05 = 19 jours 
 
(B) : 1/(0.05 - 0.02 - 0.02) = 95 jours  
II.H.3. 
Bactéries planctoniques 
A8 = (94 - 65 - ?) 10 A t 
temps de T.O. (A) : 1/94 = 0.011 jour (16 minutes) 
(B) : 1/(94 - 65) = 0.034 jour (49 minutes) 
Les temps de turn-over (6) sont à rapprocher (avec prudence) 
de temps de génération, moyennant multiplication par le facteur 
0.693 (c'est-à-dire, le logarithme népérien de 2). 
La différence qu'on observe entre la phase pélagique (temps 
de turn-over brefs) et la phase benthique (temps de turn-over longs), 
en ce qui concerne les pools actifs, s'accentue en ce qui concer- 
ne les pools de matière organique (entre 1 et 2 jours pour la M.O. 
pélagique et plus de 3ans pour la M.O. benthique). 
Cette différence a déjà été discutée par Jo Pndamo (1976) et 
Billen (1976). Les conséquences pratiques sont que pour les pools 
pélagiques, de petites différences entre flux d'input et flux d'out-
put peuvent entraîner d'importantes variations des stocks. Cette 
variabilité - observable dans la nature comme une évolution en 
dents de scie des concentrations en nutrients, en chlorophylle, 
en B00 5 , etc... - est également telle qu'il est illusoire d'atten-
dre que les séquences se reproduisent de manière identique d'une 
année à l'autre. Il y a évidemment une plus grande sensibilité aux 
perturbations d'origine extérieure. 
Au contraire, dans le cas du benthos où les flux sont faibles 
par rapport aux stocks (il y a stockage maximal) les variations 
sont fortement amorties et la sensibilité aux perturbations est 
atténuée. Comme le benthos est un pôle obligé dans le recyclage 
de la matière, il tend à stabiliser l'écosystème. 
Si le retour se fait, en plus grande partie, par la colonne 
d'eau, comme c'est le cas en Mer du Nord, l'écosystème perd en 
partie le bénéfice de cet effet de stabilisation. 
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3.3.3.2. Comparaison avec la Mer du Nord (voir aussi Dillen, 1976) 
La figure 54 permet, en ce qui concerne le cycle de 
l'azote, une comparaison entre la zone non côtière de la Baie Sud 
de la Mer du Nord (zone 2) et le Bassin de Chasse. Les flux sont 
donnés en mg N/m 2 ou mg N/m 3 par an (1) pour les deux écosystèmes. 
On observe que : 
1 ° ) par m 2 , les ordres de grandeur sont comparables pour le Bassin 
et la Mer. Les plus grands écarts s'observent justement pour 
les flux de reminéralisation de telle manière qu'on a : 
Mer 
	 Bassin 
retour par le 	 fond : 39 % (3 %) 70 % (49 %) 
retour par l'eau : 61 % (n7 %) 30 % (51 %) 
(entre parenthèses : estimations fondées sur mesures directes; 
autrement : estimations fondées sur flux de recyclage pé-
lagique déduit par différence entre la production primaire et 
la régénération benthique). 
Les plus grands chiffres de reminéralisation pélagique qui 
s'observent en mer s'expliquent par les temps de sédimentation 
plus longs qui laissent aux organismes hétérotrophes une meil-
leure possibilité de recycler la matière organique. 
2 ° ) les flux par m 3 sont très différents. Les très grands flux 
observés au Bassin de Chasse, permettent effectivement la 
création d'importants pools transients, 
	
même à l'échelle nyc- 
thémérale. En mer du Nord, outre la différence des flux, le 
plus faible rendement général : 
P/m 3 /jour 
 
( 	 = 0.21 en mer contre 0.95 au Bassin ), dû notamment 
13/m 
o 	
profondeur éclairée  
au rapp rt 	
 défavorable, fait profondeur mélangée 	 que les pools 
(1) base annuelle pour la mer; base serai-annuelle pour le Bassin 
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Fig.S4. 	 Comparaison du Bassin de Chasse et de la r'er du Nord  
(large)quant aux contributions respectives du  
sédiment et de la colonne d'eau â la régénération  
d'azote inorganique.  
A. Flux contribués par les différents compartiments 
chiffre. supérieur:mer gN/m /(an)  
chiffre inférieur:Bassin gN/m /(4rois)  
entre parenthèses:idem mais par m  
B: Rapport flux Bassin/flux mer  
chiffre supérieur(ou ter) :par m 2 
chiffre inférieur(ou 2e):par m3  
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n'atteignent jamais à de telles concentrations. L'intérêt 
d'une stabilisation par le sédiment est alors également secon-
daire. 
Probablement en relation avec ces faits ou leurs conséquen-
ces,(1) on observe que, du large vers la côte (et vers un sys-
tème côtier fermé), l'importance relative du recyclage par 
les détritiphages augmente et celle du recyclage par les bio-
phages diminue : 
ingestion par le zoopl.  Le rapport prod. primaire nette 
	
= 	
0.80 dans le nord de 
la Mer du Nord (2) 
(d'après Steele (1974)). 
(efficience d'utilisation) 
	 0.45 en Baie Sud de 
la Mer du Nord 
0.35 au Bassin de 
Chasse. 
Cet effet se superpose à la reconnaissance plus générale du 
rôle longtemps sous-estimé des micro-organismes dans le recy-
clage marin, ce qui conduit aujourd'hui au rejet (Pomeroy, 
1974) du "paradigme" ancien (opposant les milieux marins aux 
milieux terrestres) qui ne prévoyait pas d'autre recyclage 
pélagique que par le zooplancton (Johannes, 1968) et pas d'au-
tre cause de mortalité phytoplanctonique que le grazing. 
(1) a) le temps de sédimentation plus bref augmente probablement 
la difficulté des biophages (ex: zooplancton) de jouer un 
rôle plus effectif. 
b) les différences entre mécanismes régulateurs font qu'il peut 
y avoir des déphasages néfastes entre apparitions de phyto-
plancton (soumis au jeu d'équilibre des flux) et de zooplanc-
ton (régulation plus régulière par facteurs climatiques 
et rythmes intrinsèques), 
c) augmentation relative du nombre d'espèces algales non inté-
ressantes (parce que trop petites ?) pour le zooplancton, 
en cas d'eutrophisation. 
(2) production primaire brue : 90 g C/m 2 /an, d'où production nette 
(sensu lato) : 54 g C/m /an 
production zooplancto9ique :70 g C/m 2 /an, d'où ingestion 
(K 1 = 40 %) : 42 g C/m /an. 
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3.3.2.3. Implications quant aux possibilités de régulation 
Du point de vue de la régulation de l'écosystème Bassin 
de Chasse et de sa capacité d'homéostasie, on voit que deux méca-
nismes ont des effets qui se renforcent : 
1) les plus grands flux (et les plus grands pools transients 
qui en découlent) nous mènent vers les domaines où la régu-
lation n'existe plus (par saturation de l'effet de concen-
tration sur le mécanisme de consommation). On peut, dès lors, 
prévoir des "emballements" (par ex. de consommation d'un 
nutrient) tels que l'effet stabilisateur d'une rétroaction 
ne soit plus efficace quand sa plage d'action est atteinte. 
2) la prédominance des détritiphages (qui n'ont pas d'action 
sur le taux de production de leur nourriture) élimine un mé-
canisme de régulation très important et diminue encore la 
somme totale des couplages et rétroactions qui font la sta-
bilité de l'écosystème. 
Une évolution temporelle plus heurtée en résulte nécessaire-
ment pour les compartiments pélagiques. 
L'étude plus approfondie des mécanismes de régulation et 
leur insertion dans un modèle global, font l'objet du chapitre 
qui suit. 
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III A. Introduction 
On a vu dans le chapitre II que l'écosystème Bassin de 
Chasse est suffisamment homogène, tant horizontalement que verti-
calement et qu'on peut donc le traiter comme une "boite" unique 
(lumped system) dont les variables mesurées au point central sont 
représentatives. 
Notre travail d'équipe a conduit à un schéma des relations 
existant entre les variables qui sont supposées représenter le plus 
adéquatement l'état de l'écosystème. De plus, des valeurs moyennes 
ont été établies pour chaque flux et chaque variable d'état. 
On a ainsi obtenu par intégration un pseudo-état stationnaire 
(situation théorique, car jamais réalisée dans la nature). 
Afin d'animer ce modèle, il convient d'écrire les équations 
de conservation qui déterminent l'évolution saisonnière des va-
riables d'état. Ces équations doivent intégrer l'effet des inter-
actions réglant les flux de production et de consommation qui dé-
terminent précisément la taille des compartiments. 
La recherche des lois de régulation consiste donc essentiel-
lement à déterminer les fonctions ou fonctionnelles que sont les 
coefficients k, r, e, m dans l'expression 
dB 	 ( 7 r 	 e 	 m)B 
que nous proposons pour chaque compartiment biologique. Le choix de 
cette expression trouve sa justification dans le fait que les cons-
tantes cinétiques contenues dans la parenthèse, se rapportent toutes 
à des processus intracellulaires et qu'on peut pour cette raison 
les concevoir comme des taux de formation ou de perte exprimés par 
rapport à la biomasse. 
III B. Régulations au niveau 
du compartiment phytoplancton 
1. Régulation de la photosynthèse ( production brute 
Le taux de production brute, k, dont la valeur - intégrée 
sur la profondeur et la journée - varie pratiquement entre 0.5 et 
2.5 (moyenne = 1.29), dépend à la fois de la nature des populations 
phytoplanctoniques et de multiples effets d'environnement (fig.55). 
En premier lieu, nous nous attacherons à reconnaître les 
effets généraux de la lumière, de la température et des nutrients, 
par-delà las spécificités liées à la nature des différentes popu-
lations. 
Ensuite, nous essayerons de reconnaître ces spécificités dans 
les variations résiduelles qui s'inscrivent dans les enveloppes 
déterminées à l'étape précédente. 
III.B. 1. 
Dans les considérations générales, k se comprendra comme le 
rapport production brute (en C)/biomasse (en C). Il faut le dis- 
tinguor du rapport 
k' = production brute (en C)/chlorophylle a 
choisi comme index expérimental et qui se prête mieux à l'analyse, 
car il a une signification biologique plus précise. 
Le passage de l'un à l'autre nécessite une connaissance des 
mécanismes réglant le rapport C/chlor.a, un problème inséparable 
des thèmes de recherche énoncés plus haut. 
M 	 J 	 J 
	
A 
Evolution saisonnière du taux de production 
brute journalière(rapport P/ B)au Bassin de 
Chasse.Les courbes enveloppes correspondent 
aux hypothèses extrêmes quant au rapport 
C/chloronhylle utilisé pour le calcul de la 
biomasse carbonée. 
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Hypothèse de la multiplication des fonctions 
L'hypothèse d'une régulation de la photosynthèse par plusieurs 
contraintes agissant simultanément repose le problème du facteur li-
mitant. Il faut remonter à l'époque de Liebig et Baule-Mitscherlich 
pour voir les deux conceptions s'affronter déjà : l'hypothèse du fac-
teur limitant unique défendue par Liebig a peut-être, alors déjà, 
éclipsé la théorie d'un effet synergétique défendue par Boule (in 
Verduin, 1964) : 
E = E
max
(1 - e -0.7x/h )(1 - e -0.7y/h )(1 - e -0.7z/h) 
où E = vitesse d'un processus/h 
E
max
= vitesse quand les facteurs x, y, z sont optimaux. 
Aujourd'hui, pour pouvoir intégrer les facteurs de régulation 
dans les simulations de photosynthèse, les modélisateurs sont forcés 
de faire un choix entre l'une ou l'autre théorie. 
On remarque que les options se partagent inégalement entre l'hy-
pothèse multiplicative des fonctions : 






	 0 < f 	 < 1 
et la loi du minimum : 
k 	 k max . min (f(x. )f(x j )...f(x n )) 
Le concept multiplicatif a été réintroduit par Chen (1970) et 
est utilisé par une majorité d'auteurs (ex: Di Toro et al.(1975); 
Kelly (1976); Jamart et al.(1977); Parsons & Takahashi (1973), etc..) 
La fonction minimum est utilisée par Nixon & Kremer (1974); 
Larsen et al.(1974); Walsh & Howe(1976); Belgaev et al.(1975). 
Certaines formes de pondération sont parfois également employées: 
a) pures : 1/k 
""kmax/NE"(>"" 	 ex: Bloomfield et al.(1974) i=1 
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b) en combinaison avec le modèle multiplicatif : 
f(x ) + f(x 1 ) + f(x m  
max 	
) 
= k.f(x.).f(x.).( j 	 3 
où i, j se rapportent à des facteurs physiques et k, 1, m ,  
à des nutrients (ex: Patten et al.(1975)) 
Il est surprenant de constater que dans aucun de ces exemples, 
le choix n'a fait l'objet d'une discussion approfondie. Les tenants 
de la loi du minimum avancent seulement parfois que leur choix est 
motivé par le fait que les fonctions étant asymptotiques (donc tou -
jours < 1, même en conditions favorables), leur multiplication ampli -
fie la sous-estimation (et ce d'autant plus que les fonctions sont 
nombreuses). 
La justification de l'une ou l'autre hypothèse doit faire appel 
à la connaissance des processus biochimiques qui interviennent dans 
la photosynthèse.Si les processus sont ± indépendants(parallèles),la 
multiplication peut se justifier. Par contre, si les réactions sont 
compétitives (ou consécutives), l'étape la plus limitante conditionne 
le processus. Comme le souligne Kelly (1976), il y a cependant très 
peu de recherches qui éclaircissent ce point en ce qui concerne l'in-
teraction lumière-température-nutrient 	 avec la photosynthèse du phy - 
toplancton. 
D'un point de vue macroscopique, nous notons cependant que plu -
sieurs travaux contiennent l'indication d'une relation multiplicative 
en ce qui concerne l'effet synergétique d'un facteur physique (la 
lumière ou la température) et d'un nutrient (1) (ex: Ichimura (1967); 
Fuhs et al.(1972) ou encore l'exemple classique où la relation pho-
tosynthèse-lumière est fonction de différentes concentrations en CO 2 ). 
Dans chaque cas, on obtient une famille de courbes ayant une origine 
commune mais qui restent non jointives. Cette dernière condition est 
indispensable à la justification de l'hypothèse de la multiplication. 
En effet, dans ce cas, chaque famille de courbes peut en engendrer 
plusieurs autres par projection dans d'autres plans d'un espace com-
portant autant de dimensions qu'il y a de facteurs limitants.(fig.56) 
(1) on comprend que les phénomènes de compétition puissent être réduits 
dans ce cas et importants dans le cas de l'interaction de plusieurs 
nutrients (c'est une justification possible au modèle combiné de 
Patten et al. 1975). 





Fig.56. Dans le cas d'une multiplicativité des fonctions, 
chaque famille de courbes cinétiques doit être la 
projection de toutes les autres dans le plan de 
l'espace qu'elle occupe.Dans l'exemple théorique 
ci-dessus,ona un système à 2 éléments limitants. 
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1.1. énergie lumineuse 
1.1 1. Nature de . l'interaction 
Au départ du profil expérimental in situ (fig. 57) on peut 
retrouver la forme hyperbolique de la relation photosynthèse- lumière, 
connue depuis longtemps. On y reconnaît les deux étapes fondamentales 
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Fig.57.A,B. 	 Exemples de profils expérimentaux de production in 
situ et in vitro correspondante. 
à gauche:Coordonnées ordinaires 
à droite:Coordonnées normalisées.Dans l'échelle de 
profondeur optique chaque unité correspond 
à une profondeur où l'intensité lumineuse 
est deux fois plus petite qu'a la précédente. 
III.6.1. 
1) taux de photosynthèse déterminé par l'intensité lumineuse : 
si les enzymes qui permettent les synthèses ultérieures ne sont 
pas limitants, on a une mesure de l'intensité du processus pho-
tochimique (pente oc) dépendant des pigments principaux et ac-
cessoires et du système de transport d'électrons. Cette inten-
sité est présumée être moins dépendante de facteurs du milieu 
(température, nutrients) et plus de la nature des espèces qui 
composent le phytoplancton (cf. le travail pionnier de Ryther 
(1956) qui a déterminé des oc en ordre croissant pour les dino -
flagellates, les diatomées et les flagellates verts). 
2) zone de saturation lumineuse (plateau k 
	 ): on a ici l'éviden- 
max 
ce d'une réaction non photochimique (dark reaction), identifiée 
par Blackman(1905), et contrôlée par les substrats et enzymes 
du cycle de Calvin. L'effet de variations de température et de 




est dès lors une mesure du rapport des deux 
types de réaction: 
k 
I 	 max 





max/tg  0 
Des phénomènes adaptatifs ont été montrés (SteemannN4elsen 
et Hansen, 1959j Ryther et Menzel, 1959; Ichimura, 1960). Ces 
phénomènes se traduisent par une modification du rapport, telle 
que les organismes longtemps exposés aux hautes intensités lumi-
neuses ont un I
K plus élevé ("sun forms") que ceux qui ont reçu 
peu de lumière ("shade forms"). Cette adaptation s'observe notam-
ment sur le gradient de lumière dans la colonne d'eau, mais aussi 
au cours de l'année. 
L'augmentation de I K qu'on attribue généralement à une dimi-
nution de a (encore que cela ne soit pas toujours évident, puisque 
beaucoup d'auteurs(1 inemontrent que des courbes normalisées) peut 
résulter de modifications morphologiques (disposition des chloro-
plastes) ou plus simplement de changements de composition taxono-
miqut: (dans le quel cas, il n'y aurait pas d'adaptation). La si-
tuation paraît donc peu claire. 
(1) ex. Ryther(1956) 
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La qualité de la lumière détermine évidemment aussi le taux 
de photosynthèse. On sait que pour la plupart des algues (sauf 
les Cyanophycées et les Rhodophycées), l'énergie (quanta) absorbée 
aux plus petites longueurs d'ondes est transférée à la chlorophyl-
le a avec une efficience pratiquement égale à celle du transfert 
direct. Il s'ensuit que le spectre d'action correspond pratique-
ment au spectre d'absorption de la lumière par les cellules. Comme 
celui-ci présente généralement un minimum prononcé dans le domaine 
du vert, le spectre de transmission dans la colonne d'eau devrait 
être étudié. Cet aspect est minimisé par plusieurs auteurs qui 
pensent que l'adaptation chromatique est imnortante et qu'il suf-
fit, en pratique, de connaître l'énergie totale entre 3800 et 
7200 Â (Stanbury, 1931). 
Mais comme pour l'aspect quantitatif du problème, la question 
d'une adaptation chromatique reste cependant controversée. Wallen 
et Geen (1971), 
	
notamment 
	 , ont fourni une certaine évidence. 
Ils ont également montré - et ceci peut être très important - 
que les produits de synthèse varient selon la lumière (la lumière 
bleue stimule l'incorporation des atomes de 14 C dans les acides 
aminés et les protéines, alors que la lumière rouge stimule la 
formation de carbohydrates). 
La 2hotoinhinition 
Cette altération de la courbe photosynthèse-lumière, consta-
tée aux plus hautes intensités lumineuses, n'est nas comprise 
comme un mécanisme biochimique mais comme une détérioration de 
la chlorophylle (bleaching). Les conditions expérimentales en font 
peut-être un arte fact, puisque la bouteille maintient en surface 
des cellules qui autrement circuleraient. D'autre part, le verre 
des bouteilles protège des U.V. Ces deux effets jouent en sens 
inverse et rendent l'interprétation des résultats difficile. 
III.B.1. 
1.1.2. Modèle de l'interaction  
1.1.2.1. Les différents modèles 
Les 7 tels qu'ils sont exprimés sur base journalière (voir 
§ III.B.1) résultent d'un calcul de double intégration de la pro-
duction primaire sur la profondeur (z.0 à -œ en mer et z = 0 à 
-1.5m au Bassin de Chasse) et sur le temps (du lever t 1 au coucher 
t
2 du soleil) 
t 2 	 co 
p 	 f 	 f 	 (p z .d z ) dt 
t 1  o 
et 	 7 - 
Si les paramètres de la relation photosynthèse-lumière sont bien 
connus, ce calcul n'implique que la connaissance de quelques va-
leurs expérimentales seulement. 
Cette approche n'a cependant pas été la plus fréquente chez 
les chercheurs qui ont la quantification de la production primaire 
comme objectif principal. En effet, la méthode empirique (incuba-
tions in situ sur toute la profondeur de la couche euphotique et 
répétées dans la journée, si possible) prévaut toujours, avec ses 
avantages (grande sûreté du résultat) et ses inconvénients (lour-
deur expérimentale et coût). 
Souvent, en raison des inconvénients, le schéma expérimental 
est par trop simplifié et le traitement des résultats peut varier 
très fort et prêter le flanc à la critique. 
Ainsi, Sournia (1973) dans sa revue de tous les travaux réa-
lisés sur la production primaire en Méditerran
-ég,tentre 1956 et 
1973, relève systématiquement les techniques opératoires et les 
modes de calcul : il observe que la moitié des auteurs qui four-
nissent des indications à ce sujet, incubent pendant une demi-
journée et multiplient le résultat par 2. L'autre moitié multiplie 
un chiffre de production horaire (obtenu de diverses manières) par 
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le nombre d'heures de jour ou par un nombre approché. Dans cette 
revue, un travail cependant (Magazzu et Andreoli, 1972) vise à 
plus de précision : ces auteurs multiplient le résultat de leur 
incubation par le rapport des intégrales d'énergie lumineuse cor-
respondant au jour solaire total et aux heures d'exposition. Nous 
avons nous-mêmes utilisé, un temps, cette méthode en Mer du Nord 
(Mommaerts, 1973). 
Toujours dans le domaine empirique, certains auteurs (l'école 
de Ryther notamment; Robinson, comm. pers.) préconisent des incu-
bations in situ de 24 heures. Les inconvénients excessifs d'un si 
long confinement en bouteille n'ont, semble-t-il, pas constitué 
un argument suffisant pour faire abandonner cette méthode. 
Méthodes semi-empirigues : un pas vers la modélisation 
Contrastant avec ce type d'approche, les approches de Sorokin 
(ex. 1960) et de Steemann Nielsen (ex.1954) se rapprochent des 
modèles analytiques en pondérant le profil pur (la courbe photo-
synthèse-lumière) par des valeurs reflétant l'abondance du phyto-
plancton à diverses profondeurs. 
Sorokin "extrait" la courbe photosynthèse-lumière en incubant 
in situ, à différentes profondeurs, des sous-échantillons d'une 
prise en surface 
	
K. t = p i /p, .où p i =production sous intensité I 
o 	 p I = 	 " de surface 
Il "extrait" aussi un profil d'Rétérogénéité verticale en 
incubant sous lumière identique des échantillons provenant de 
diverses profondeurs (K
r







qu'il suffit d'intégrer graphiquement. Cette façon de faire 
ignore les phénomènes d'adaptation. 
111.6.1. 
Le modèle de Steemann Nielsen est beaucoup plus grossier 
dans sa pondération (l'auteur se contente de 3 valeurs a, b et c 
de production à lumière optimale (analogues aux K r de Sorokin), 
pour les profondeurs où on trouve 100 %, 10% et 1 % de lumière 
incidente) ainsi que dans son approche de la fonction photosyn-
thèse-lumière (lee coefficients de a, b et c). 
Pourtant, il va plus loin que celui de Sorokin en tentant 
de fournir une valeur intégrée pour la journée. 
La formule est : 
2a + 2b +cid 7 . e 
où d = profondeur de couche euphotique 
e = nombre d'heures entre lever et coucher du soleil 
a,b,c = les productions optimales pour des échantillons pré-
levés aux profondeurs où on trouve respectivement 
100 %, 10 % et 1% de l'irradiance de surface. 
Cette formulation appropriée aux eaux océaniques tropicales 
a également fourni des valeurs approchées satisfaisantes en Mer 
du Nord (Mommaerts, 1973). 
Les modèles analytiques de la relation photos y nthèse-lumière 
Les équations que proposent divers auteurs sont le plus sou-
vent empiriques. Comme le soulignent Jassby et Platt (1976), leur 
mérite est de décrire le phénomène avec un nombre minimal de para-
mètres. Si ceux-ci sont bien choisis (c'est-à-dire mutuellement 
indépendants et ayant un sens physique), la valeur heuristique 
des modèles de simulation qui contiennent ces équations est aug-
mentée. 
Remarque préliminaire : 
Une variété de formules ont été proposées depuis celle de 
Baly (1935) jusqu'à nos jourg.Presque toutes font apparaître le 
taux maximal de production p 
max 
 (ou k 
max 
 si on l'exprime par unité 
de biomasse) et une constante de saturation 
	 k' définie par l'in- 
tersection des tangentes à la partie linéaire et au plateau de la 
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max K 	 I 
relation photosynthèse-lumière. 
I K , défini pour la première fois par Talling (1957) a été 
compris comme une mesure de l'adaptation au régime lumineux (voir 
4 III B.1.1.1.), c'est-à-dire un paramètre dans les variations 
duquel pourraient s'exprimer les contraintes de l'environnement. 
Le caractère composite de I K semble avoir échappé à plusieurs mo-
délisateurs. 
En effet ; si un même I
K 




K ne reflètera une contrainte du milieu 
que de manière indirecte, et c'est dans les variations de ci. et de 
k 	 qu'il faudra rechercher les effets des variations d'esp è ce, 
max 
de température et de nutrients. 
Revue des différentes formes analytigues en usage : 
Les diverses formes proposées pour la relation photosynthèse-
lumière ont déjà été revues par plusieurs auteurs (Strickland, 
1966, Vollenweider, 1965, Jassby et Platt, 1976).A propos de la 
plus ancienne, Strickland cite Rabinowitch (1951) qui "montre que 
tous les modèles théoriques du rôle de la lumière dans la photo-
synthèse - c'est-à-dire d'un contrôle du régime de photosynthèse 
par des réactions enzymatiques et des processus de diffusion qui 
ne peuvent éventuellement pas suivre le régime de la photolyse 
primaire - aboutissent à la formulation de courbes hyperboliques..." 
Nous exprimant en unités relatives (f = k/k 
max),  on peut écrire 
l'équation d'une hyperbole rectangulaire simple : 
K .I. = 
1 - f 
où K = constante 
I = intensité lumineuse 
Ceci est une autre forme de la formule de Baly (1935)  
inspirée de l'hyperbole de Michaëlis. Une comparaison critique 
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des diverses équations existantes (Jassby et Platt, 1976) révèle 
que cette formule est probablement l'un des plus mauvais choix qui 
puissent se faire. Or cette formule, fort à la mode, est particu-
lièrement tentante pour le modélisateur. 
Le modèle de Smith (1936) - également hyperbolique - 





/ 1 - f 2 
correspond beaucoup mieux aux données expérimentales. Il a inspiré 
plusieurs auteurs. Sa formulation originale est (en remplaçant p 











1 + (ai ) 2 
où a = coefficient (=K) 
Cette fonction est telle que pour aI petit (jusqu'à I - 1/2a), k 
dépend linéairement de I. Aux hautes intensités lumineuses, k tend 
asymptotiquement vers kmax.  Cette fonction ne rend malheureusement 
pas compte de l'effet de photo-inhibition de la photosynthèse. 
Sur base de la fonction de Smith, Telling (1957) a proposé 
la première solution au problème de l'intégration sur la profondeur 
k 
k d - max  x Zr-1(2 I'/I ) Z z 	 o K 
où 	 f k Z d Z  = la surface d'un rectangle de côtés = k max  et I K /2 
n = coefficient d'extinction moyen pour la bande 
400 - 700 nm 
I' = irradiance en surface (réflexions déduites) 
I
K = 1/a = intensité lumineuse définie par l'inter- 
section des tangentes aux deux parties de la cour- 
be photosynthèse-lumière. 
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L'intégrale de Talling néglige l'effet de photo-inhibition 
et n'est pas applicable quand I' < I K . 
Enfin, parmi les modèles qui ne considèrent que la partie 
non photo-inhibée de la courbe photosynthèse-lumière, citons le 






qui s on ses auteurs, qui se fondent sur une analyse statistique 
comparée, est - suivi de près par celui de Smith - le plus réaliste 
des modèles. 
Cependant, les modèles qui retiennent plus particulièrement 
notre attention, tiennent compte de la photo-inhibition. Il s'agit 
particulièrement des modèles de Steele (1962) et de Vollenweider 
(1965). 
Le modèle de Steele 
. e
1-aI k = aI . k
max 
présente des désavantages dûs au couplage entre la partie linéaire 
et la partie inhibée de la courbe par le même facteur a. Cet in-
convénient ressort très bien de la fig. 
	 où l'on voit comment 
les courbes varient dans ces deux aspects pour des variations li- 
mitées à la seule constante a. 
Dès lors, il n'est pas étonnant que Jassby et Platt (1976) 
en arrivent à conclure que ce modèle est de loin le moins bon de 
tous ceux qu'ils ont testés. Il est remarquable que - avec l'autre 
modèle aux résultats les plus médiocres (l'hyperbole de Michaêlis)- 
le modèle de Steele reste le plus populaire parmi les modélisateurs. 
k = k 
max 







Le modèle de Vollenweider propose une extension de l'équation de 
Smith en y adjoignant une fonction rendant compte de l'effet de 
photo-inhibition : 
k = k 
 
aI 	 1 
 
   
max 	 / 	  
	
3 1 + (aI) 2 
	 + (FI) 2 ) n 
où n et f3 sont les coefficients modulant l'effet de photo-inhi-
bition. 











k = k 
max 
  
ai 	 1 
  




2 + (aI) 2 + (f31) 2 ) n 
1.1.2.2. Aspects du modèle de Vollenweider 
Selon les valeurs données à f3 et n, on obtient une famille 
de courbes (fig. 
	 ) 
	
Pour un même k 	 , on peut trouver toute une gamme de produc- 
max 
tions optimales (kopt)  et de constantes de saturation (I') 
(= les valeurs actuellement observables in situ) et de photo-inhi-
bition. 
La fig. 60 montre les allures possibles d'une relation où 
k




Fig. 59.  
Fig.60.  
Courbes photosynthèse-lumière théoriques obtenues en 
variant la constante a dans le modèle de Steele.On 
observe que la modificatioh d'un seul paramètre 
change  plusieurs caractéristiques de la relation. 
Famille de courbes du modèle de Vollenweider construite 
pour des combinaisons particulières de n, et b(voir 
texte),avec kmax et Ik constants et k opt etIj( déterminé 
par le modèle. 
On voit comment cette famille(à droite)résulte de la 
multiplication d'une fonction variable de photoinhibi-
tion et d'une fonction constante de photosynthèse 
pure (à gauche). 	 -)e- 
Méme chose que fig.59.En imposant cette fois des 
valeurs constantes à k opt et Ik,on peut obtenir une 
famille de courbes mieux appropriées à la simulation 
de profils expérimentaux(à droite).Cette famille 
résulte cependant d'une multiplication où la fonction 
de photosynthèse pure est artificiellement variable 
(à gauche). 
1/Ik  k = k max. 	 \ 2 

























De plus, certaines valeurs de (3 et n sont telles que des 
solutions analytiques existent pour l'intégration sur la profondeur. 
1) Analyse de trois solutions particulières  
a) Cas sans photo-inhibition (n = 1 
	 et 	 = 0) 
On revient à la formule de Smith dont l'intégration sur la 






	 = 	 . £n(R + (1 + R 2 ) 	 ) o 	 Z Z 
I' 	 ai' 
si on fait 7 o — - 
	
- R 
K k o max 
b) Cas avec photo-inhibition (n = 1 
	 et 	 3 = a) 
On a, en tenant compte des valeurs observables I' et k
opt 
(telles que kmax/kopt.  I K  /I' 	 = b = 2) K 




opt . 1 (I) ,r' 
— 2 
avec r' = I/I' - 
K 	 k
opt 





	 (I') f k d =--2— 	 arctg(2 ) = opt Z Z 	
t 
	 2 t( 2 
o 
o 
si on fait 
	
o _17 
K 	 k opt 
aI' 
= R' 
c) Cas avec photo-inhibition (n = 2 
	 et 	 (3 = a) 













r' 2  3/2 - k opt 
. f 2 (I) 
(1 + (77) ) 
dont la solution analytique est 
œ 	 k
o t  	 kopkol= 	 2.-- 	 R' 	 t . 	
 .F (I') f Z Z 	 n 	 1/2 	 n 	 2 o 
o 
	
R' 2 (1 +(777) ) 
Les autres cas sont à intégrer numériquement, au computer 
digital. Partout, la détermination préalable de 33 et n s'impose. 
Sur la base du modèle de Vollenweider, Fee (1969) propose un 
programme sophistiqué pour le calcul d'intégration à partir des 
données expérimentales. 
2) Effets sur la production journalière  
a) Intégration sur la journée 
Admettant que I' parcourt, au cours du temps, les valeurs 
prédites par la relation 
Io 	 2r ' = I'max x 1/2 (cos 
	 ) (voir III.B.1.1.4.1.) 
et que K
opt U,P et n ne varient pas, l'intégrale de pro- 
duction instantanée en fonction de la profondeur, prendra 
une série de valeurs dont la somme représente la production 
journalière. 
Selon les caractéristiques du biotope (n, profondeur, I') 
et de la communauté phytoplanctonique 
	 P,n), la courbe 
journalière de production aura une allure typique. 
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1 ° ) 	 Biotope à profondeur > couche euphotique (ex: Mer du Nord)  
La photosynthèse du phytoplancton peut se faire dans la gamme 
complète des intensités lumineuses comprises entre I' et 0. 
On observe une allure rectangulaire à sinusoïdale pour la 
fluctuation journalière de la production intégrée (fig.61). 
En effet, la fonction F(I')= fn(R') est de forme hyperbolique 
avec un plateau (F 2 (I') = 2.6 pour R' > 5). 
Ceci veut dire que plus I' est petit par rapport à I', plus 
R' a de chances de dépasser 5 et plus importante est la frac-
tion du jour où la production est maximisée. 
Tout ceci est possible parce que l'écosystème a une profondeur 
importante et que la zone de production primaire peut s'éten-
dre indéfiniment vers le bas si les conditions d'éclairement 
l'imposent (il y a déplacement vertical d'un profil immuable). 
2 ° ) Biotope à profondeur < couche euphotique potentielle  
(ex: le Bassin de Chasse d'Ostende) 
Dans ce cas, qui nous intéresse tout particulièrement, le 
déplacement vertical du profil de photosynthèse peut soustraire 
la plus grande part du potentiel productif au domaine utile 
(fig. 62). Ceci peut limiter fortement la production/m 2 aux 
heures d'éclairement maximal, de sorte que la courbe journa-
lière est bimodale, avec une dépression de midi plus ou moins 
accentuée selon la valeur d'I' (fig. 61). 
On peut prédire ici que, dans une certaine gamme d'éclaire-
ments et de transparences, les espèces à IK grand et résis-
tantes à la photo-inhibition seraient avantagées dans ce type 
d'écosystème. 
3 ° ) Généralisation pour une série de conditions (fig. 63 ) 
Le chiffre de production intégrée/jour dépend en première ana-
lyse de l'éclairement fourni et 
	 On a calculé pour les 
deux types de biotopes, une série de blocs-diagrammes repré-
sentatifs des situations possibles en diverses périodes de 
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III.B. 1. 
Fig . 61.  
12 	 m 	 le 	 m 
heures 
Cycle nycthéméral de production primaire simulé avec le 
modèle de Vollenweider pour diverses valeurs de Ti et 
en différentes conditions: 
A.profondeur illimitée,n=2,b=2.6 
B. 11 
C. 11 	 de 
D. 11 
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Fig.62. 	 Profils de photosynthèse dans le premier mètre sous 
la surface établis pour trois valeurs le laconstante 
de saturation Ik(Ik=5 cf Mer du Nord;Ik=25 cf Bassin). 
Dans chaque cas,on détermine la diminution d'efficience 
photosythétique que provoque une modification du 
paramètre n(qui règle le degré de photoinhihition 
dans le modèle de Vollenweider). 
III.B.1. 
l'année. Chaque bloc correspond à une valeur d'éclairement 
(intensité lumineuse et longueur du jour) caractéristique 
d'une période donnée sous notre latitude, et donne l'éventail 
des valeurs de production journalière déterminé par toutes 
les combinaisons utiles d'I' K  et de n (le coefficient d'extinc-
tion de l'eau). Dans cette représentation, on mesure le rap-
port 
h - 1 	 -1 P jour -1 /p
opt 	 (ou 7 jour 	 h
-1 
On observe que la surface correspondant au biotope profond 
se confond avec celle correspondant au biotope de 1m, pour 
les transparences faibles cri élevé). En effet, dans ces con- 
ditions, l'entièreté du profil de production peut se réaliser 
dans le premier mètre. 
La combinaison I' - n,optimale toute l'année dans le cas du 
biotope profond,ne l'est pas du tout pour le biotope peu pro-
fond dès le mois de mars, à cause de la dépression de midi. 
Dans le biotope peu profond, le domaine de variation possible 
est relativement faible, comparé au biotope profond : 
soit 
1 à 6 contre 1 
3 à 8 contre 3 
5 à 10 contre 5 
1 à 1G contre 1 
à 24 en janvier 
à 46 en mars 
à 63 en mai-juin-juillet 
à 63 sur l'année. 
On doit, dès lors, s'attendre à de plus grandes oscillations 
saisonnières du rapport P jour/popt en pleine mer qu'au Bassin 
de Chasse. 
b) Effet de variations du coefficient n (fonction de photo-
inhibition) 
Un changement de coefficient dans la gamme prévisible 
(n = 2 	 n = 1) n'a qu'une influence limitée sur la valeur 
de l'intégrale journalière. La zone concernée est la zone 
superficielle : ceci revêt donc surtout de l'importance pour 
un biotope limité en profondeur, comme le Bassin de Chasse. 
Le phénomène est évidemment plus frappant dans le cas où I' K 
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Fig.63.  Rapport de la production diurne intégrée à la production potentielle en lumière optimale 
en per du Nord et au Bassin de Chasse d'Ostende.Valeurs de ce rapport pour diverses 
combinaisons du coefficient d'extinction verticale et de la constante de saturation I'k 
Les zones ombrées déterminent les gammes effectivement couvertes. 
III.6.1. 
est petit. Dans l'exemple choisi, on observe un effet maximal 
pour I' max/ ' 	 = 20. Dès que ce rapport tombe à 4, l'effet 
sur la production journalière devient né7ligeable (fir) .62). 
1.1.3. Résultats expérimentaux 
1.1.3.1. Calcul des paramètres utiles et intercomparaison des 
modèles appliqués aux résultats du Bassin de Chasse. 
a) Résultats de production in situ 
On a transformé les valeurs mesurées en valeurs de production 
brute (compte tenu d'une respiration moyenne de 10 	 p
opt 
et des pertes excrétoires et/ou mécaniques) (tabl. 29) 
b) Calcul des transmissions aux différentes profondeurs 
Le tableau 30 donne les profils de transmission lumineuse 
aux dates d'incubation in situ. La loi de Lambert-Reer est 
obéie dans tous les cas. 
c) Calcul des énergies lumineuses aux différentes profondeurs. 
Combinant les valeurs d'irradiance en surface - corrigées 
pour les pertes par réflexion et converties en énergie PHAR -
avec les transmissions, on calcule le tableau 31. 
Une simplification importante - consistant à ignorer l'effet 
de différences qualitatives de la lumière - est autorisée à cette 
étape du calcul. En effet, les valeurs de transmission dans le 
premier mètre montrent très peu de différences entre le groupe des 
longueurs d'onde du rouge, du vert et du bleu (voir méthodes). 
Ceci est sans doute dû à l'effet de diffusion de la matière parti-
culaire qui est abondante et, évidemment, à la faible profondeur. 
Le nombre de courbes photosynthèse-lumière (ex; fig. 64 et 65) 
qui se pr3tent à une intercomparaison est limité puisque beaucoup 
ont leurs points groupés dans le domaine de la saturation lumineuse. 
D'autres souffrent d'un déplacement latéral dû à l'erreur sur n 
(la faible profondeur de mesure induit de plus grandes erreurs qu'en 
mer). 
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Exemples de courbes photosynthèse-lumière 
(valeurs relatives)obtenues partir de 
profils expérimentaux in situ.La série du 
dessus montre la difficulté d'obtenir une 
courbe complète en une expérience in situ 
brèvc.la figure du dessous montre la 
translocation qui apparait parfois(respiration? 
erreur sur la mesure de ri?) 
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En définitive, sur 39 expériences in situ complètes, 22 se 
prêtent à l'analyse. Quinze d'entre elles comportent une partie 
photo-inhibée et se prêtent donc au test des modèles de Steele et 
Vollenweider. 
Résultats 
On a utilisé la mesure du x 2 comme indice de conformité entre 
les séries expérimentales et les séries calculées avec les diffé-
rents modèles auxquels étaient appliqués les paramètres de satura- 
tion a et K 
	 expérimentaux. 
max 
1) Classement 	 des 	 résultats 
bée 	 (22 	 cas): 
1er 	 : 
	 Vollenweider 
	 II 	 (1) 
Jessby 	 et 	 Platt 
Vollenweider 
	 I 
2e 	 : 	 Vollenweider 
	 I 
Smith 
Vollenweider 	 II 
: 	 Jassby 














( 	 5 
( 	 5 
( 	 5 
les 	 courbes 
	 sans 	 partie 	 photo-inhi- 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 
	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
% 	 des 	 cas) 
2) Classement des résultats pour les courbes avec partie photo-in-
hibée (15 cas): 
ler : Vollenweider II 	 (67 % des cas) 
Vollenweider I 	 (60 % des cas) 
Steele 	 (67 % des cas) 
Ces résultats ne contredisent pas ceux de Jassby et Platt (1976) 
puisque ces auteurs n'avaient pas pris les modèles de Vollenweider 
en considération. Il est frappant que ce modèle soit le meilleur 
pour la partie de courbe qui ne comporte justement pas de photo- 
(1) Vollenweider I 
	
: b= pmax/popt 	 2  
Vollenweider II : b = 2.6 
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Fig.6S. 	 Exemples de 
courbes photosynthèse 
lumière obtenues à 
partir d'expériences 
in situ et montrant 
une photoinhibition. 
8 -8-72 












   
    
100 
I ( J cri? ne) 
9 
inhibition. Cependant, les valeurs de X - restent très proches les 
unes des autres. C'est la formule de Baly (Michaêlis) qui donne 
le résultat le plus mauvais avec un X 2 environ 10 fois plus élevé. 
De même, en ce qui concerne les courbes avec photo-inhibition, 
les deux versions du modèle de Vollenweider sont très proches, 
mais le modèle de Steele s'en éloigne avec un X 2 environ 5 fois 
plus élevé. Il y e donc confirmation complète de l'analyse que 
Jassby et Platt ont faite des modèles de Baly et de Steele. 
100 
Pour le calcul de production intégrée, nous choisissons donc 
le modèle de Vollenweider II. Il est-entendu que - puisqu'un doute 
subsiste sur l'intensité réelle do la photo-inhibition - ce modèle 
donne la valeur inférieure d'une- fourchette dont la limite supéri-
eure est donnée par le modèle de Jassby et Platt 
111.B. 1. 
Smith. Les rapports des intégrales (non photo-inhibée/inhibée) 
avec les modèles de Smith et Vollenweider II, sont : 




= 	 1 
	 1.75 	 1.05 
n = 1.5 
	 1.35 	 1.01 
quand appliqués à un biotope de 1.5 m de profondeur. Comme I' K 
I 
o 
est généralement > 	 max 10 , il n'y a que très peu de différences 
entre les deux intégrales et le problème ne se pose pas réellement. 
Le tableau 29 montre d'ailleurs que sur les 39 expériences in situ, 
la moitié ont psurface > 90 % p opt  (la moyenne est 83 %) 
1.1.3.2. Analyse des variations temporelles des paramètres du modèle 
Faisant suite à la définition d'un modèle empirique (mais 
écrit en termes de paramètres ayant un sens physique précis et pré-
sumés indépendants), la recherche des équations qui gouvernent ces 
paramètres passe par l'analyse de leurs fluctuations saisonnières 
et nycthémérales. 
Les valeurs sont déduites des mêmes courbes utilisées pour 
l'intercomparaison des différents modèles. 
Variations saisonnières 
Les variations des trois paramètres (a, k'max(1) et I') sont 
représentées en fig. 66 et 67. Le très fort couplage entre a et 
k' 	 frappe d'emblée. Il en résulte une stabilit(?, relative d'r(2). max 
(1) mg C.h -1 /mg chl.a 
(2) contrastant avec le variation saisonnière (maximum estival) 
plus prononcée observée en Mer du Nord. 



























M 	 A 
Variation saisonnière de la constante de saturation 
I'k,au Bassin de Chasse. 
• —• 








M J 	 J 
0.4 
0.2 
Variation saisonnière des constantes a etkà rt 
(décourlage de Ik en ses composantes théoriques) 
au Bassin de Chasse. 
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Fi7.67  
iii.e.i. 
En effet, en_1972, les déviations standard en 







Le coefficient de corrélation entre a et k 	 est de 0.60. 
rrax 
Les contraintes du milieu sembleraient donc s'exercer d'égale 
façon sur des mécanismes cependant présumés devoir réagir différem-
ment. L'influence de la température et des nutrients sur ces para-
mètres est discutée plus loin, avec référence à l'analyse que 
Platt et Jassby (1976) font de variations similaires et inatten-
dues de a. 
Variations nycthémérales 
Dans les limites du jour solaire, c; est relativement constant 
(fig. 68, tableau 32' comparé à k' 	 et I' 	 Il semble donc que, 
opt 
contrairement à ce qui s'observe à l'échelle saisonni è re, les in-
fluences instantanées du milieu ou des processus endogènes, se tra- 
duisent surtout par des variations de k 
max 
La déviation standard en % de la moyenne donne : 
9 % pour a 
39 % pour k max 
19 % pour I' 
En ce qui concerne la possiblité de mesurer ci, nous ne dis-
posons malheureusement que d'une série d'observations (le cycle 
du 29.5.73) complète. Ce cycle est cependant cohérent dans toutes 
ses autres caractéristiques avec les nombreux autres cycles pour 
lesquels la fluctuation nycthémérale de k' 
	 a été mesurée. 
opt 
Les figures 
	 69 et 	 70 montrent que pour une série de cycles, 
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III.B. 1. 
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Fig.68. 	 Courbes productivité-lumière expérimentales 
(non normalisées)obtenues au cours du cycle 
de 24 heures du 29-5-1973.La productivité 






Fig. 69. Courbes de variation nycthémérale de la 
productivité in vitro(par unité de 
chlorophylle)en Mer du Nord (en code, les 
numéros des stations,réf.CIPS) 
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Fig.70.  Comparaison des cycles de variation nycthémérale 
(en unités relatives) de la hiomasse(trait 
interromnu)ct de la productivité par unité de 
chloronhylle(trait plein) pour une série de 
dates au Bassin de Chasse. 












observée au Bassin de Chasse et en Mer du Nord, est un phénomène 
différent de la variation de biomasse décrite au § II.6.1. Les deux 
phénomènes, n'ayant pas les mêmes causes, ne sont d'ailleurs pas 
synchrones. L'instant où se place le maximum est probablement une 
fonction du moment de l'année (ou plus précisément de l'éclairement). 
En effet, on observe une tendance au déplacement vers l'après-midi 
aux périodes les plus éclairées. Ce rythme endogène, déjà observé 
par plusieurs auteurs et revu par Sournia (1967) a déjà reçu plu-
sieurs explications différentes. Il est certain que les différen-
ces de taux de synthèse des différents constituants cellulaires 
(voir plus loin, le déphasage de la synthèse chlorophyllienne et de 
l'assimilation de C) peuvent logiquement entraîner ce genre de 
conséquence. 
1.1.3.3. Adaptation 
On sait que le phytoplancton adapté à des conditions de moin-
dre éclairement présente une courbe photosynthèse-lumière différen-
te ("shade" form) de celle du phytoplancton adapté aux lumières 
plus intenses ("sun" form). Cela se traduit généralement par une 




Cela signifierait que les modèles analytiques tels qu'on les 
utilise aujourdh'ui sont largement erronés, la courbe photosynthèse-
lumière n'étant que l'intersection des courbes réelles (fig. 71). 
Un calcul correct requerrait la connaissance du profil ver-
tical d'I' et de k




 = koptai 	 f(I t ) 1  + k opt2 t 
f(I
t
) 2 + 	 k opt.n 	 f(I t ) n '  
Il n'est à priori pas exclu que des phénomènes d'adaptation 
puissent se développer dans le Bassin de Chasse qui n'a que 1.5m 




































Pig . 7 1. Possibilites théoriques 
de courbes photosytthèse-
lumière différentes silo 
les profondeurs,avec 
pseudo-courbe telle que 
déterminée selon la 
méthode usuelle. 





11.7.72 	 25.7.72 
Fig.72.  Expérience de recombinaison des échantillons visant à 
déterminer les courbes photosynthèse-lumière réelles 
et mettre les phénomènes adaptatifs en évidence(ici: 
cas exceptionnels révélant des comportements différents 
selon la profondeur d'origine). 
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50 m dans des eaux claires (ex : Shimura et Ichimura, 1973) où 
des phénomènes d'adaptation ont été observés dès les premiers mètres. 
Nous avons donc tenté,par une série d'expériences in situ, de 
déterminer si ce mécanisme jouait de façon significative au Bassin 
de Chasse. Nous avons systématiquement resuspendu et incubé des 
échantillons à des profondeurs différentes de celles de prélève-
ment selon le schéma : 
profondeur de suspension (m) 
0 






(m ) 0.50 
0.75 
1 
0-0 0-0.5 1 	 0-1 
0.25-0.25 
0.5-0 	 1 0.5-0.5 0.5-1 
0.75-0.75 
1-0 1 1-0.5 1-1 
S'il y a adaptation ou toutes autres modifications, les courbes 
0-0 	 , 0-0.5, 0-1 
0.5-0, 0.5-0.5, 0.5-1 
1-0 	 , 1-0.5, 1-1 
doivent s'écarter notablement de la courbe 0-0, 0.25-0.25, 0.5-0.5, 
0.75-0.75, 1-1 (fig. 72), 
Les chiffres normalisés en fonction du chiffre maximum de la courbe 
complète, sont donnés au tableau 32. 
Pour pouvoir mieux comparer une date à l'autre, on a procédé 
à une normalisation supplémentaire en ramenant tous les chiffres à 
l'unité d'énergie radiante (ce qui équivaut à un calcul de rendement) 
et en recherchant leur moyenne et leur variabilité dans des limites 
de 95 % de confiance (tableau 33). La figure 
	 73 situe les valeurs 
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v 
origine: 
3 0 m 
• 0.25m 
n 0.50 m 
o 0.75 m 
• 1 m 
 




     
     
0 	 100 
1 ( Joules crt1 2 11-1 ) 
Fig. 73. 	 Courbe photosynthèse-lumière moyenne 
pour les expériences faites à 
différentes profondeurs. 
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La conclusion est qu'il n'y a :as de tendance moyenne significative 
à une déviation de la courbe centrale, sauf pour l'échantillon de 
surface 	 (phénomènes de photo-inhibition probablement). 
On peut donc négliger cet aspect au Bassin de Chasse. La rai-
son est probablement la rapidité d'homogénéisation du phytoplancton 
dans la colonne d'eau. 
n•••••••n•nnn•••... 	  
1.1.4. Fluctuations de la variable de commande et leur simulation. 
1.1.4.1. Irradiance 
En ce qui concerne les définitions de base, nous nous référons 
à Strickland (1958) et Vollenweider (1969). 
Les pertes par absorption et diffusion dans l'atmosphère sont 
telles qu'environ 40 % de l'énergie radiante globale atteignent la 
surface terrestre. 
Ce rayonnement solaire global de surface est mesuré au pyrano-
mètre à la station météorologique de Den Haan. Les chiffres sont 
donnés en Joules/cm2/30 minutes. Le Bassin de Chasse est tout proche 
(10 km) et ces données lui conviennent parfaitement. 
Fraction active pour la 2hotosrthèse  (PH.A.R.) 
Selon Talling (1957) cette fraction qui s'étend de 390 à 710nm 
comprend entre 43.5 % (temps couvert) et 53 % (ciel clair avec so-
leil à 65 ° d'élévation) du total. Szeicz (1966) donne d'autres 
chiffres (38 à 51 %) en contestant l'importance de l'élévation du 
soleil ou de la couverture du ciel. Enfin, Westlake (1965) donne 
46 à 48 % sans citer ses sources. Nous basant sur ces diverses don-
nées, nous avons adopté une valeur moyenne de 46 %. 
Pertes 2ar réflexion 
Burt (1954) propose une fonction donnant le % de réflectance 
(énergie réfléchie/énergie incidente) pour les rayons directs et 
les rayons diffus, dans différentes conditions. L'utilisation d'une 
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fonction complexe étant prématurée,nous nous en tenons à la recom- 
mandation empirique de Vollenweider (1969) de soustraire 10 % du 
rayonnement mesuré pour tenir raisonnablement compte des pertes 
par réflexion. 
Résultats 
1 ° ) La fig. 	 74 donne un aperçu du cycle saisonnier de rayonnement 
global à Den Haan pour 1971. La variabilité est tr è s importante. 
La ligne passant au travers des points est une moyenne flottan- 
te tenant compte de 10 valeurs consécutives. Pour un calcul 
aussi précis que possible de la production primaire, nous dis-
posons des données,30 min. par 30 min., du rayonnement global 
pour les années 1971 à 1974. 
2 ° ) Modèle de variation annuelle du climat lumineux 
Nous basant sur les enregistrements faits à Den Haan, nous avons 
établi les variations moyennes de l'intensité horaire maximale 
(I' max) et de la durée du jour solaire (À). 
a) variation annuelle de  I'  max 
	 (fig.75) 
o 
La variation moyenne est de 16 3/cm 2 /h (21 décembre) h 
104 J/cm 2 /h (21 juin), ce qui s'écrit : 
o max 
= 60 + 44 (sin 27r(j 65 
- 80) ) 
3 
avec j compté de 1 à 365 à partir du 1er janvier. 




= 28 + 22 (sin 2(j365 80) ) 
- 
	
max. I' 	 = 87 
	 50 (sin 2r(j 
o max 	
365 80) ) 
i 
L'ordinateur peut facilement simuler une variation stochastique 
entre ces deux limites. 
r00 
 
moyenne flottante 1971 
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. 
Fvolution saisonnière de 1'irradiance journalière 
dans la région du Bassin de Chasse.La ligne 
continue est établie avec une technique de 
moyenne flottante(10 points). 
 
FiçT•75 • Courbes saisonnières moyennes et extrêmes 
simulant l'évolution de l'irradiance horaire 
maximalc(T>ax),de la durée d'éclairement solaire(.) 
et de la température de l'eau(T)au Bassin de Chasse. 
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b) durée du jour solaire (X) (fig. 751 
C'est également une fonction sinusoïdale avec un minimum de 8h. 
(21 décembre) et un maximum de 16 h.(21 juin) 
1 - 
X. = 12 + 4 (sin 27- ( 365 80)  
3 ° ) Modèle de variation diurne 
Avec les paramètres I'max et X on peut décrire raisonnablement 
(pour autant qu'il n'y ait pas de variations trop brutales dans 
la couverture nuageuse) l'évolution du rayonnement au cours de 
la journée : 
7rit-tmaxi  I' = I' 	 . 1/2(1 + cos( 
	 )) o t 	 o max  
( d'apr è s Vollenweider, 
1965) 
où I' 	 est le rayonnement à un temps t compté dans les unités 
o t de X. 
Cette fonction a été utilisée en routine dans les programmes de 
calcul de production intégrée journalière. 
On peut également y introduire des fluctuations stochastiques. 
On a observé que ces fluctuations se font entre 30 % et 100 % 
de I' . Les jours à fluctuation sont à prévoir pour les cas où 
o t le I' 	 déterminé stochastiquement est intermédiaire (ciel ni 
max totalement couvert ni totalement dégagé). 
1.1.4.2. Transparence de l'eau 
Associée à la variable "irradiance", la transparence de l'eau 
est un paramètre complexe dépendant du vent (authentique variable 
de commande) et de la matière particulaire en suspension (dont le 
phytoplancton). 
III.B.1. 
Pénétration de la lumière dans l'eau 
1 ° ) Généralités 
On désire connaître quelle est la fraction de l'énergie PH.A.R. 
de surface qui se retrouve en toute profondeur de la colonne 
d'eau. 	 Quand la lumière pénètre la masse liquide, elle s'atté- 
nue rapidement en raison de l'absorption par l'eau et les sub-
stances dissoutes et de la diffusion due aux particules suspen-
dues dans l'eau. Le coefficient d'extinction verticale est con- 
nu par application de la loi de Lambert-Beer dont on a montré 
qu'elle était observée tant en mer du Nord qu'au Bassin (fig.76): 
Id = I o . e nd 
On a mesuré le coefficient n dans trois domaines spectraux 
(bleu, vert, rouge). Cet aspect est important puisque l'effi-
cience de la photosynthèse dépend de la nature du rayonnement. 
Dans le cas du Bassin de Chasse, les différences sont réduites 
(en % de transmission : T
vert
/T
rouge = 1.4 = 1.2 	 ; 	 T vert /T bleu 	  
(voir méthodes)) et, la faible profondeur aidant, cet aspect 
peut être négligé en première approximation. Pour les calculs 
on s'est servi d'un coefficient moyen pour le domaine PH.A.R. 
Une relation avec la turbidité(mg/Ma aussi été établie (fig.80) 
2 ° ) Résultats 
La figure 77 montre les fluctuations du coefficient d'extinc-
tion observées au point 3 au cours des années 1971-1972-1973-
1974. En table 34, on a aussi représenté les valeurs de n aux 
5 points en 1972,pour donner une idée de l'in:iomogénéité optique 
du Bassin (ces valeurs ont été utilisées pour le calcul des 
chiffres 
poptIn  du tableau 18). 
On observe une période printanière (mars
- avril-mai) où, après 
la chute de turbidité succédant au remplissage et à la fermeture 
des vannes, le coefficient d'extinction se maintient entre 1 
et 2. Suit la période estivale (juin-juillet) où ce coefficient 
est nettement plus élevé (fluctue autour de 2). 
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Fia 76 •  Courbes de transmission mesurées in situ en 
diverses stations(code CIPS)en /ver du Nord. 
Les courbes obtenues au Bassin de Chasse 
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Fia.77 Evolution saisonnière du coefficient d'extinction 
verticale PH.A.R. au Bassin de 1971 à 1974. 
iii.n.i. 
En 1973, la période de mi-juillet à août (et en 1972, la mi-
août) voit ce coefficient tomber à 1. Des pointes avec ri > 4 
sont observées de temps en temps. 
Dans tous les cas, les valeurs observées sont telles que 22 % 
(pour n = 1) à 1 % (pour n = 3) de la lumière PH.A.R. sont trans-
mis au fond ( 5 % pour n = 2 pendant la période de végétation 
phytoplanctonique), ce qui permet le développement d'une vie végé-
tale benthique au Bassin de Chasse. 
3 ° ) Les facteurs de turbidité 
Il serait intéressant de pou'oir formuler les relations existant 
entre turbidité et facteurs de l'environnement. Notamment la 
relation entre densité phytoplanctonique et turbidité est un 
feed-back non négligeable dans un modèle de production. 
Il existe aussi une relation certaine avec la turbulence de 
l'eau. Une turbulence importante met, en effet, la couche supé-
rieure du sédiment en suspension. Nous avons observé, in situ, 
cette couche qui est formée de matière jaune ocre, très légère, 
non tassée et épaisse d'environ 5 mm. Sa mise en suspension est 
inévitable si on travaille sur le fond. Elle laisse apparaître 
une couche sous-jacente noire plus compacte et qui ne se met pas 
en suspension aussi facilement. 
Nous avons observé une turbidité importante au remplissage du 
Bassin ou par grand vent. 
Remplissage du Bassin  
La sédimentation est très rapide après le remplissage du Bassin. 
Ainsi, dès le 14 mars, en 1973, il suffit de quelques jours pour 
observer une diminution très importante du coefficient d'extinc-
tion (fig. 77) 
1971-1972-1973 
Y = ( 0 0265 X + 1.3129) ' 0.7 
P = 0.563 
a 
• ; 	 --- ---- 
1.—: 	 • 	 * . 	 • 	 • . • 
. • 	 :__ ; 	 _ t 
• I> 
- • - 













5 	 10 	 16 	 20 	 25 	 30 	 35 	 40 	 45 
Fig. 78. 	 Relation coeff.d'extinction-chlorophylle a 
au Bassin de Chasse. 
0 	 2 
	 6 	 8 	 10 
Vent (ms') 
Fig. 7 9. 
	 Courbe d'isoturbidité 
pour des combinaisons variables de 
vent et de concentration en phytoplancton 
(ici,exprimée par sa production potentielle) 
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Influence du vent 
Le vent ne commanderait la variable n qu'à partir d'une vitesse 
talle que les sédiments légers soient mobilisés. Il semble qu'une 
direction particulière (secteur S-SW) soit nécessaire. En effet, 
il fallait que soient réunies ces deux conditions : 
vitesse minimale : 
	 8 m/s 
direction 	 secteur sud 
	 (données de l'I.R.M.) 
pour qu'on observât une augmentation brusque de turbidité 
(exemple : 4 et 11 août 1971), alors que des vitesses égales 
mais dans d'autres directions, ne produisent pas cet effet. 
Si la mobilisation des sédiments est immédiate, leur resédimen-
tation est également très rapide (1 ou 2 jours), comme on 
vu plus haut, ce qui explique que le phénomène n'est pas fré-
quemment observé, si los visites sont espacées. 
Influence du phytoplancton 
L'effet de la poussée phytoplanctonique se marque dans les va-
leurs élevées de la période juin-juillet. Les valeurs faibles 
d'août (n - 1) révèlent la disparition du phytoplancton, suite 
à des manoeuvres de vidange et de remplissage du Bassin. 
Si on essaye de ne considérer que le phytoplancton (en éliminant 
dans la mesure du possible, les points correspondant à un rem-
plissage ou une vidange du Bassin et aux jours de grand vent) 
on obtient une relation linéaire (fig. 
	
78) de forme 
n = 0.0265 (Chl.a mg/m 3)  + 1.313 
utilisable dans les modèles de production. La dispersion des 
points reste néanmoins fort grande et cette relation doit être 
utilisée avec prudence ( r = 0.563; 
	 n = n calculé ± 0.7) 
Combinaison des facteurs phytoplancton et vent  
La comparaison des coefficients d'extinction avec les vitesses 
de vent et les chiffres de production optimale (pris comme index 
de densité phytoplanctonique) aux mêmes dates permet de déceler 
en gros, que l'influence de l'un ou de l'autre facteur a été 
prépondérante (voir la fig. 
	 79, établie pour la classe des 
n 	 = 1.75 à 2.25). Cependant, il est en général fort difficile 
de séparer aussi nettement les variables. 
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Turbidité ( mg 1 -1 ) 
Fig.80. 	 Recherches de corrélations entre extinction et 
turbidité au Bassin de Chasse et en Mer du Nord. 
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1.1.5. Modèles d'extrapolation à la journée entière. Application 
au calcul de le production brute au Bassin de Chasse. 
1.1.5.1. Introduction 
En possession des paramètres nécessaires et de données expéri-
mentales, on peut tenter de calculer la production journalière. Des 
petits sous-modèles, tels que variation nycthémérale de p
opt 
	
(voir plus loin) ou variation 
	 diurne de l'éclairement (voir III.B. 
1.1.4.1.) peuvent servir dans ces calculs. 
Deux approches ont été faites : 
1 ° ) On considère que p
opt 
 reste constant au cours de la journée 
(sous-entendu : la biomasse ne varie pas et k
opt non plus) et 
seul f(I') = f(temps). 
o 
1.5m 
	 P 	 t_ 
7 p 	 = -22.= x 	 f (I') 
om t 	 n 	 t 0 
c 1.5m 
	 p c 
E 	 E p
t 	 n 	 ' 
- 	 °P, L x E e
t 	 0 
(I') 
,e, om 	 t 
avec 	 = heure du lever du soleil 
= heure du coucher du soleil 
Cette façon de calculer est - pensons-nous - la plus répandue 
parmi les quelques auteurs qui utilisent un modèle analytique 
pour le calcul de la production journalière. 
2 ° ) On tient également compte de la variation de n
opt 
= f(temps) 
c 1.5 	 c 	 p 
E z p 	 z 	 opt 
9, 	 0 	 n 
x 	 f
t 
 (I' ) ) 
o 
Cela peut se faire selon deux modalités : 
a) la variation de p o Pt est forcée dans le calcul en employant 
une équation du type de celle établie au § 1.1.5.3. 
b) la variation de p
opt est simulée en réinjectant à chaque At, 
le résultat du calcul de production précédent, après déduction 












R' 2 1/2 (1 +(---) ) 2.6 R' 2 1/21 (1 +( e 	 ) 	 ) 2.6 
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des pertes diverses. 
On peut envisager 1 ° )une variante à k
opt constant. 
2 ° )une variante à k
opt 
forcé, de manière 
à reproduire le rythme endogène décrit au § 111.0.1.1.3.2. 
3 ° )une variante à k
opt 
dépendant du milieu. 
Nous entrons ici dans le cadre des modèles dynamiques qui 
seront développés plus loin dans ce travail. 
1.1.5.2. Modèle à p o Pt constant 
La solution analytique du modèle de Vollenweider donne dans 
le cas du Bassin de Chasse : 
avec R' = I'/I' 
o k 
A titre d'exemple, nous donnons en fig. 
	 81, une série de 
courbes calculées, ainsi que la courbe expérimentale pour le 13 juin 
1973. Les figures 
	 82 et 
	 83 illustrent respectivement la distribu- 
tion réelle d'énergie lumineuse comparée à la distribution selon mo-
dèle et l'effet minime de ces différences sur le résultat final de 
production primaire. 
1.1.5.3. Modèle à p
opt 
variable 
La nécessité de tenir compte d'une variation nycthémérale de 
la photosynthèse potentielle apparaît clairement à l'analyse du cy-
cle du 29.5.1973 pour lequel des incubations in situ successives 
offrent une possibilité de vérification. Ces incubations successives 
ont déjà permis de calculer los valeurs des paramètres 
kopt,u,Ik au 
cours d'un cycle nycthéméral (voir § 111.0.1.1.3.2.). Ces valeurs 
sont appliquées ici au calcul de la production intégrée avec le mo-
dèle de Vollenweider. On voit en fig. 
	 84 et au tableau 35, les 
courbes et les valeurs intégrées expérimentales et selon modèle. 
- 209 - 
P brute mg C rete 













   
"100 13-6-73 
	
, I; PAR réel 
	







Fig.83. 	 Valeurs horaires 
de production intégrée/m 2 
en tenant compte des 
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On observe 1 ° ) que les valeurs selon modèle sont suffisamment pro-
ches des valeurs expérimentales que pour permettre une appréciation 
suffisante (15% de différence) de la production journalière (à con-
dition que popt,  Ik , etc... soient connus à tout moment !) 
2 ° ) que les incubations longues sous-estiment beaucoup 
plus gravement la production primaire (37%, 49% et 37%, respective-
ment pour la matinée, l'après-midi et la journée entière). 
Par ailleurs une extrapolation utilisant le modèle de Vollen-
weider et fondée sur une valeur unique de p
opt 
donnerait, sur base 
de p
opt à : 6 h. : 482 mg C/m
2 /jour 
On le voit, la valeur correcte (836 mg C/m 2 /jour) se trouve 
placée dans l'éventail des valeurs théoriques basées sur des p o 
 
différents. Le fait que nos mesures hebdomadaires de p
opt 
aient 
toujours été faites entre 10 et 12 h., nous place donc dans des 
conditions relativement médiocres pour une utilisation du modèle 
de Vollenweider à p
opt 
constant. 
Quand on ne dispose que d'une seule détermination de p
opt 
dans 
la journée, une façon d'améliorer le résultat de l'intégration est 
d'utiliser une variation forcée de p
opt 
selon le modèle suivant qui 
prévoit une variation sinusoïdale avec maximum à 15 heures. 
C'est ce modèle qui a été utilisé en routine pour le calcul de 
la production primaire brute au Bassin de Chasse. 
Le calcul se fait en deux étapes : 
1 ° ) 
p






t = heure de mesure 
	
6 h. : 	 615 mg C/m 2 /jour 
	
10 h. : 	 627 mg C/m 2 /jour 
	
12 h. : 
	 518 mg C/m 2 /jour 
	
14 h. : 	 856 mg C/m 2 /jour 
	
16 h. : 	 904 mg C/m 2 /jour 
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Fig. 84 • Evolution diurne des profils expérimentaux 
de rihotosynthèse,au cours de la journée du 
2 9-5-1973. 
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2 ° ) 







h = heure dans calcul 
1.1.5.4. Comparaison entre Bassin de Chasse et Mer du Nord. 
L'évolution saisonnière des paramètres de la fonction photo-
synthèse-lumière est moins bien connue en Mer du Nord, faute d'in-
cubations in situ en nombre suffisant. Il semble cependant que le 
même modèle de Vollenweider soit applicable.
P.' 
 montre une amplitude 
 de variation beaucoup plus grande (de 3 à 35 J/cm 2 
 /h) qu'au Bassin, 
avec un maximum estival. Les plus petites valeurs (< 10) sont tou-
tefois les plus fréquentes et traduisent une adaptation différente 
aux conditions de milieu (éclairement moyen plus faiblc)(Mommaerts, 
1973). 
La fig. 	 85 donne les trajectoires de E f(I') c'est-à-dire, de 
l'algorithme multiplicateur de popt/n, qui permet de connaître la 
production intégrée/jour. On observe que les valeurs du Bassin sont 
inférieures à celles calculées pour la Mer du Nord. C'est l'effet 
de la limitation de la colonne d'eau à 1.5m. En d'autres termes, le 
rapport popt/n  doit valoir le double de celui de la Mer du Nord, 
pour que la production soit la même. Mais comme le r du Bassin 
est 3 fois plus grand que celui de la Mer du Nord, il faut que p
opt 
soit 6 fois plus élevé au Bassin, pour que les résultats soient 
comparables. On remarque que la variabilité de E f(I') à l'intérieur 
de ses limites est beaucoup plus grande au Bassin, bien que I k soit 
plus stable. C'est l'effet de l'introduction de n dans l'algorithme 
employé au Bassin. 
La courbe du rapport 
pjou/popt découle des précédentes 
=  (pjour /p opt 
	
Ef(r). Moyennant une stabilité suffisante de n, 
0 
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Fig.85.  Evolution saisonnière de l'algorithme multiplicateur 
deP 
	
(à déterminer expérimentalement)en ot/9 fonction de l'irradiance de surface journalière. 
Evolution saisonnière du rapport Pj 1/popt h -1 
enMer du Nord(=algorithme multiplicateur de p op t 
pour déterminer la production intégrée/m2/j). 
Fig.86.  
III.B.1. 
on voit que l'amplitude de variation de l'algorithme en mer déter-
mine une variation saisonnière importante dons le rapport p jour/p opt 
(fig. 
	
Ï6). L'oscillation saisonnière du rapport est par contre très 
amortie dans le Bassin de Chasse. C'est un facteur de stabilité 
dans le résultat de production : les variations d'intensité lumi-
neuse observables d'un jour à l'autre, ne peuvent entraîner de très 
grandes  modifications. Dès lors, la production primaire au Bassin 
do Chasse paraît essentiellement liée aux fluctuations de p
opt ou 
plus précisément de B et k
opt. 
1.2. température 
1.2.1. Nature de l'interaction 
La relation photosynthèse-température se présente comme une 
fonction complexe de l'intensité lumineuse : à faible intensité, 
il n'y aurait pratiquement pas de coefficient de température 
(Q 10 = 1) (Wassink et Kersten, 1965. A saturation, plusieurs auteurs 
trouvent un Q 10 d'environ 2 pour une plage de températures comprises 
entre 5 et 18 ° C (Spencer, 1954; Barkes, 1935; Talling, 1955). Les 
raisons sont qu'à faible intensité lumineuse, la réaction de Hill 
(largement indépendante de la température) est le processus prin-
cipal, alors qu'à plus forte illumination (saturation), ce sont 
les enzymes (activité dépendante de la température) du cycle de 
Calvin qui limitent le taux de photosynthèse. 
La forme généralement attribuée à la relation k max = fn(T) 
suit la loi d'Arrhénius. Cette loi est confirmée par la revue de 
toutes les données disponibles à ce sujet rassemblées par Eppley 
(1972), qui montre que la courbe - enveloppe est définie par : 
	
max 
	 0.590 x 1.066 T 
	
(T 	 ° C) 
qui implique un Q 10 de 1.88 
Poursuivant en ce sens, Goldman et Carpenter (1974) proposent 
la relation 
	
 k max 	 (1.8 x 10
10 ) e -6842/T (T = °K) 
qui implique un Q 10 do 2.19 
- 215 - 
III.B.1. 
D'autres auteurs, cependant, (Aruga, 1965; Yentsch, 1974) 
discernent une relation de forme hyperbolique, analogue de forme à 
celle de Michaëlis. Aucune formulation n'a encore été publiée à 
notre connaissance. 
Des phénomènes d'adaptation ont également été observés (Steemann 
Nielsen et JeSrgensen, 1968). Le temps d'adaptation serait de quel-
ques jours. Cette conception est mise en doute par Morris et al. 
(1975) qui suggèrent que l'"adaptation" est le résultat de soustrac-
tions ou d'additions d'espèces adaptées à des régimes de température 
particuliers (in Yentsch, 1974), c'est-à-dire, qu'il y a sélection. 
Quoiqu'il en soit, au Bassin de Chasse, les changements de 
température quotidiens sont trop rapides (faible inertie thermique 
d'un milieu peu profond) pour permettre des ajustements adaptatifs. 
Il en sera donc tenu compte dans les modèles de production. 
1.2.2. Modèle de l'interaction 
Nous utiliserons le paramètre température dans les conversions 
à p
opt situ (voir méthodes) et dans les modèles dynamiques, de P vitro  
où il affecte une série de fonctions (croissance, respiration). La 
loi d'Arrhénius est utilisée sous la forme 
(T-T)/10 k
T 




= taux à température T ( ° C) 
k T = taux à température T de référence (11.5. ° C) 
Q
10 
= facteur d'augmentation du taux pour une élévation de 10 ° C 
1.2.3. Validation expérimentale et détermination de  Q 10 
ut a au Bassin de Chasse. 
pour k' 
— 	 opt 
Le rapport p
opt /Chl.a fluctue au cours de l'année autour d'une 



















10 Température de l'eau 	 °C) 
o 
'III.B.1. 
Fig.87. 	 Valeurs de k op t 
calculées pour 
conditions in situ au 
Bassin de Chasse 
(en trait fin)et pour 
une température moyenne 
de 11.5 2 C,compte tenu 
d'un Q10=1.916 (trait 
épais) 
Corrélation ln(ko t )-température au Bassin de Chasse. 
La droite de régrepssion est calculée pour les valeurs 
de 1973. 
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La relation ln(k' 
	 ) = f(T) semble être 
opt 





opt ( 1 ) 
 
qui implique un 61
10 
= 1.916 
	 (r = 0.72) 
Cette valeur est parfaitement en accord avec la plupart de 
celles citées dans la littérature. 
Utilisant cette loi, on a pu remoduler la courbe saisonnière 
de k'en la dégageant de l'effet de température(réalignement pour 
opt 
la température moyenne du Bassin)(fig. 87). 
En ce qui concerne la variation d'oc, on a vu au § III.B.1.1.3.2. 
qu'elle est étroitement associée à celle de k' 	 • On en déduit un 
opt 
Q 10 identique de 1.916. Cette observation, pour surprenante qu'elle 
paraisse, n'est pas nouvelle. Yentsch (1974) fait état de telles 
variations dans le cas d'expériences sur Cyclotella nana et Nanno-
chloris atomus et s'interroge explicitement à leur sujet. 
D'autre part, observée par Platt et Jassby (1976), cette corréla-
tion est attribuée à un facteur commun : la taille des cellules 
(de plus petites cellules ont un self-sheding réduit, d'où un 
plus élevé; de même, k
max 
est plus grand en raison d'une efficience 
accrue des mécanismes de transport). Le problème des relations entre 
paramètres physiologiques, paramètres du milieu et nature des popula-
tions est discuté globalement au § 111.3.1.4.1.3. 
(1) cas des données de 1973, mieux regroupées car calculées avec 
p
opt corrigé pour pertes réelles. On a une enveloppe supérieure: 
k' 	 = e 0.065T+1.7 
opt max 
et une enveloppe inférieure : 
k' 	 e 
opt min 
Les résultats des années 1971 et 1972 sont nettement plus dispersés 
pour la raison exposée ci-dessus. 
0.065T+D.7 
III.6.1. 
1.2.4. Fluctuations de température et leur simulation.  
La fig. 89 nous renseigne à titre d'exemple les variations(min.e 
max.)de température de l'eau observées au thermographe enregistreur 
à -50 cm pendant l'année 1972 (moyennes /semaine ou décade). 
On observe que l'écart entre minimum et maximum est généralement 
de 3 degrés centigrades. Le minimum s'observe tôt dans la matinée 
(aux environs de 3 h.) et le maximum dans l'après-midi (aux environs 
de 15h.). 
Au cours de l'année, la fluctuation de la température moyenne 
nous fait passer de 3 ° C (1er février) à 20 ° C (1er août). Il y a là 
un déphasage de 40 jours avec le cycle du rayonnement global (inertie 
thermique do l'eau). En Mer du Nord, on a observé le même décalage 
(Codde et Oe Keyser, 1967). 
Ces variations peuvent être simulées par des fonctions sinusoi-
dales : 
a) variation saisonnière de la valeur journalière moyenne (fig.,S)' 
Tj 	
- 
= 11.5 + 8.5 (sin 2ir(j 365
120) 
 
j = jour numéroté de 1 à 365 à partir du 1er janvier. 
b) variation nycthémérale de la valeur horaire : 
2n(h 
4 
 - 9)  
.5 (sin - T t 	 + 1 	 2 






Fig.89. Evolution de la température(moyennes hebdomadaires) 
de l'eau au Bassin de Chasse en1972. 
(Les traits plus fins délimitent l'ampleur de la 
variation nycthémérale de température autour de la 
moyenne). 
1.3. nutrients 
Quoiqu'un nombre en théorie illimité de substances puissent à 
plusieurs ou isolément - c'est une question à résoudre - exercer un 
contrôle sur le taux métabolique général du phytoplancton, nous 
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attachons en première analyse plus d'importance aux éléments consti-
tutifs majeurs (C,N,P,Si) dont les fluctuations de concentration 
importantes indiquent qu'ils sont fortement interactifs. 
1.3.1. Nature des éléments primaires limitants au Bassin de Chasse. 
Notre attention se porte essentiellement sur l'azote et le phos-
phore inorganiques. La silice dissoute n'a pas été étudiée systéma-
tiquement étant donné que le phytoplancton est très largement composé 
d'organismes autres que les diatomées et que d'autre part, des déter-
minations faites par Somers (1974) indiquent que les concentrations 
sont plutôt élevées (- 20pg atn) et que ce ne serait donc pas une 
carence en Si qui motiverait l'absence de cette catégorie de phyto-
plancton. Quant au CO 2 , s'il peut poser des problèmes en eau douce, 
il n'en va pas de même en milieu marin où la réserve alcaline est 
considérable (voir aussi méthodes § A.2.1.2.) 
Deux approches différentes permettent de conclure à une limitation : 
1) a22roche stoechiométrique : l'uptake des éléments C, N, P se fai-
sant essentiellement dans le rapport 106 : 16 : 1 (par atomes) ou 
41 : 7.2 : 1 (en poids) qui est défini par la composition chimique 
du phytoplancton, le rapport N : P dans l'eau constitue une indi- 
cation utile quant à l'élément limitant. En fait, une certaine 
confusion semble exister car on omet généralement de préciser que 
ce rapport n'indique pas nécessairement quel est l'élément limitant 
au moment de la mesure mais plutôt quel sera l'élément limitant 
en fin de processus de consommation nette (on remarque d'ailleurs 
que selon que le rapport N : P initial soit égal, supérieur ou 
inférieur à 16, il ne pourrait respectivement que rester constant, 
augmenter ou diminuer si le rapport des flux nets restait égal à 
16). 
Au Bassin de Chasse, on conclut ainsi que l'azote inorganique est 
ou finira par être limitant puisque de mars à juillet, on observe 
une consommation nette plus importante de cet élément, telle que 
le rapport N : P passe de 10 à O. 
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2) a22roche cinéti9ue : est limitant tout élément dont la concentra-
tion est inférieure à celle qui permet un taux maximal d'activité. 
(remarque : dans l'hyperbole de Michalis-Menten, une concentra-
tion égale à 4 x K s produit un taux égal à 80 % de k max ; pour 
9 x K
s
, on a 90 % k 
max 
Des expériences d'enrichissement permettent, en principe, de dé-
terminer si un élément est limitant ou non. L'effet de stimulation 
do la photosynthèse a été vérifié quelques fois pour des additions 
de N inorganique (Jo Podamo 1973 et 
	 au Bassin de 
Chasse. D'autre part, la littérature fournit des indications sur 
les plages d'activité des différents nutrients vis-à-vis des dif- 
férentes  catégories de phytoplancton. On voit ainsi que le PO 4 
est toujours en concentration suffisamment élevée (de 10 à 45 pg 
at/£) pour qu'il n'exerce aucun contrôle sur le métabolisme du 
phytoplancton (niveau de concentration critique = k 
	
= 10 x K= 
max 	 s 
5 à 20 pg atn selon lus espèces (basé sur Keenan et Auer,1974; 
Azad et Borchardt, 1970; Fuhs et al., 1972)). Il n'en va pas de 
même de l'azote inorganique dont l'évolution saisonnière très 
heurtée, fait couvrir un éventail de valeurs généralement comprises 
entre 0 et 50 pg at/£ pendant la période mars-juillet. Ceci corres- 
pond à peu près à la plage d'activité prévisible pour du phyto-
plancton littoral à flagellates (voir revue do Parsons et Takahashi, 
1974). 
1.3.2. Nature de l'interaction et modèles. 
Nous faisons une distinction entre uptake et croissance qui sont 
deux processus différents, quoique couplés par une série de mécanis-
mes. Cette distinction rencontre notre propcs qui est de formuler, 
de manière adéquate, le contrôle de k par les nutrients ambiants. 
1.3.2.1. Uptake 
Plusieurs chercheurs (Caperon, 1965; Ougdalo, 1967; Eppley et 
al., 1969; Mc Isaac et Dugdale, 1969; etc...) ont observé la simili-
tude existant entre la cinétique d'uptake d'un nutrient limitant et 
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l'équation cinétique dé Michaglis et Menten 
	 décrivant le taux 
de formation des produits de la réaction enzymatique : 
1 
	 k 3 
 




où E = enzyme 
S = substrat 
P = produits 















Il y a là plus qu'une similitude puisque l'on sait que des 
réactions enzymatiques interviennent dans le processus d'uptake. 
Ce n'est cependant que récemment qu'on a pu démontrer que l'up-
take de nutrient implique un mécanisme de transport actif à travers 
la membrane cellulaire et ce contre un gradient négatif. Il n'existe 
plus guère de fondement à l'hypothèse de la diffusion. Le transport 
est nécessairement actif et recquiert de l'énergie. La source d'éner-
gie est l'ATP produit dans la photophosphorylation cyclique. La dé-
pendance du rythme nycthéméral (Mc Isaac et Dugdale, 1972; Eppley et 
al., 1971) s'explique par ce couplage avec la photosynthèse, surtout 
pour NO
3 Il existe cependant aussi un uptake nocturne où l'énergie 
nécessaire serait dérivée de la respiration (Bates, 1976). 
On a récemment isolé et mesuré les paramètres cinétiques d'une 
NO
3 - ATPase (Falkowski et Stone, 1975; Falkowski, 1975) et déterminé 




mesuré pour le processus global d'uptake. On retrouve les différences 
spécifiques comme mentionnées par Eppley et Thomas (1969). De même, 
on pourrait vraisemblablement retrouver les différences entre clones 
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selon les écosystèmes (Carpenter et Guillard, 1'171). 
Dans le cas de NO 3 , le processus de transport doit se compléter 
d'un processus de réduction, nécéssitant la mise en oeuvre d'autres 
enzymes (la nitrate - réductase, induite par NO 3 et souvent inhibée 
par NH 4 (Eppley, Coatsworth et Solorzano, 1969)et la nitrite-réductase) 
1.3.2.2. Croissance 
Il se trouve que l'hyperbole rectangulaire s'applique également 
à la cinétique de croissance. Cette découverte est le fait de Monod 
(1942) qui a montré qu'il existe une relation simple entre le taux 
de croissance spécifique de bactéries et la concentration d'un sub-
strat de croissance essentiel (étude sur chemostat; voir aussi 




Eppley et Thomas (1969) ont déterminé des K 
	 largement comparables 
avec ceux déterminés pour l'uptake. C'est l'hypothèse implicite dans 
les modèles mathématiques d'écosystème développés jusqu'ici. Cepen-
dant cette hypothèse n'est exacte que dans la situation bien particu-
lière où un état stationnaire peut s'établir pour le pool interne 
d'azote. Ceci nous conduit à l'analyse d'une deuxième génération de 
modèles. 
Modèles à pool interne  
Plusieurs auteurs ont montré que le liaison substrat-croissance était 
en fait un processus à deux étapes : 
1) assimilation = fn (substrat) 
2) croissance 	 = fn (pool interne) 
Kuenzler et Ketchum (1962) ont montré que l'assimilation de PO  
par Phaeodactylum sp. n'était pas déterminée par la concentration 
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extérieure mais par l'histoire passée des cellules et leur contenu 
en P. Caperon (1968) a formulé une équation de croissance de type 
Michaglis-Menten : 
Q'  
= Pmax A + Q' 




= niveau minimal du quota en dessous duquel la croissance 
n'est plus possible (fraction constitutive) 
Q' = fraction utile (= Q - Q
o
) 
A = constante de demi-saturation 
Il ruviunt cependant à Droop, travaillant sur chemostat, d'avoir 
exploré le problème de la limitation du phytoplancton par les nutrient 
de la façon la plus complète et de proposer une formulation qui, au 
fil des publications (Droop, 1973, 1974, 1975) prend forme de théorie. 
La théorie du chemostat prédit l'évolution de la population x 
(en carbone) en fonction de son taux de croissance et du taux de 
dilution D appliqué au système : 
dx 
= px - Dx dt 
Le taux de croissance est contrôlé par la cinétique de Monod 
(voir plus haut). 
L'évolution de la concentration en substrat S est fonction de 
l'input (à concentration S R ), de la dilution D et de l'uptake (avec 
Q pris comme facteur de conversion; rem: son inverse 1/Q = Y est 




- 0 S - pxQ dt 
On peut démontrer qu'à l'état stationnaire, on a : 
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Si 1/Q est constant, on a une solution unique pour chaque va-
riable (x, D ou S R ) en fonction des deux autres. Ainsi, en contrôlant 
S
R et x (turbidostat), on fixe D. Si on contrôle S f  et D (chemostat), 
on fixe x. Il existe une infinité d'états stationnaires possibles 
pour le domaine de D tel que 0 < D < p
m
. Droop a montré expérimen-
talement que, loin d'être constant, 1/Q varie hyperboliquement avec 
le taux de dilution D ! Si on considère plutôt le quota Q, on a : 
et donc 
Q 
D = D 	 ( 1 - 	 ) 
Q 
Q o 
lp 	 ( 	 ) 
Q 
La croissance est donc bien fonction du pool interne. Quant à l'uptake 
il reste fonction du substrat extérieur S : 
U = U 
m 	 S 
de sorte qu'une consommation de luxe est possible si 
U > 1_1Q 
ou inversément, un épuisement des réserves si 
U < pQ 
,fous voyons que 1 ne sera directement fonction de S que lorsque un 
Otat stationnaire sera établi : 
dQ  
dt u - pQ = 0 





K +S 	 Q o 
Nous en déduisons donc que pour tout état stationnaire de S 
(E régénérations = Euptakes), il existe une valeur de Q telle que la 
croissance soit dépendante du substrat s conformément à la loi de Monod. 
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Cependant de tels états stationnaires ne peuvent se réaliser aisément 
dans la nature, étant donné les variations nycthémérales des activi-
tés biologiques (voir les simulations au 4 III.B.1.4.2.). Si cette 
condition se réalisait tout de même, on calcule qu'il faudrait plu-
sieurs heures (de l'ordre de la demi-journée) pour arriver à la sta-
tionnarité de Q. 
Nyholm (1975) est l'auteur d'un modèle assez complet qui présente 
de grandes similitudes avec celui qu'on peut dériver des travaux de 
Droop. L'équation de croissance prévoit une limite supérieure à Q : 
=
m 
 Q- 	 Q 
m 
	 o 
Dans ce modèle,p est fonction linéaire du quota utile (Q
o
), alors 





pour toute une série d'algues (sept espèces de plusieurs 
classes). Les valeurs (en N/poids sec) sont très groupées : 
Q 	 = 	 0.048, a = 0.016 
o 
correspondant à un C/N = 8.3 
Q 
m 
	 m = 
	 b.133, a = 0.038 
correspondant à un C/N = 3.0 
Ces deux modèles sont testés dans le cadre d'une simulation plus 
	
large d'écosystème, au § 111.6.1.4.2. 
	 Le modèle de Caperon et Meyer 
(1972) : 




qui est hyperbolique comme celui de Droop, n'a pas été repris dans 
ces simulations. 
Une conclusion importante de ces exercices est que, pour autant 
que ces modèles reflètent quelque peu la réalité biologique, il est 
vain - sauf état stationnaire - d'attendre une relation hyperbolique 
de corrélations faites entre p et S mesurés in situ; On voit, en 
effet (fig.103) que la trajectoire des couples p-S accumule les points 
expérimentaux dans une zone confinée du diagramme. 





I 1.3.3. Résultats au Bassin de Chasse  
1.3.3.1. Incidence globale des facteurs de régulatinn autres que la 
lumière et la température. 
Les courbes de k' 	 , normalisées pour une température de 11.5 . 0 
cPt 
et pour la lumière (par définition), montrent une série de fluctua-
tions comprises dans une enveloppe telle que : 
11 > ko pt 	 5 	 en 1973 (fig.87) 
	
20 > k'3 	 en 1971 et 1972 
opt 
Pour des raisons déjà exposées plus haut, on retient les valeurs 
de 1973 comme les plus fiables. 
On:est a priori tenté de voir dans les valeurs supérieures de 
k' 	 une approximation de K' 
	 et de rechercher dans les valeurs 
opt 
	 max 
inférieures l'effet des contraintes résiduelles : on pense surtout 
aux limitations en nutrient (pool externe ou pool interne ?), à la 
nature des organismes et aux formes de stress variées qui peuvent 
survenir. 
1.3.3.2. Dépendance des concentrations externes en NH
4 
Cette dépendance - dont il est généralement attendu qu'elle 
prenne la forme d'une hyperbole de Michaêlis en cas de limitation 
peut ressortir : 
a) d'une comparaison globale des valeurs de k'et de NH
4 : opt 
statistiquement, une courbe doit se dégager surtout si les K S 
sont du même ordre de grandeur (cas présumé pour des flagellates 
néritiques) pour les différentes populations. 
b) d'expériences d'enrichissement qui peuvent mettre des stimulations 
de production primaire en évidence, si l'élément ajouté est limitan 
De plus, on escompte que les incréments de production sont en re-
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Fig.90.  Recherche d'une relation k op t-NH4 in situ 
au Bassin en 1973.0n a représenté les 
trajectoires du couple k op t-NH4 pour chaque 
mois.La nature des populations est également 
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Fig.91.  Relation k op t -NH4 en Mer du Nord,pour une 
période d'échantillonages fréquents et 
d'évolution rapide des concentrations 
(bloom d'avril-mai 1974). 
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lb 	 310 	 5b 
p M ajoutées 
F17.9 2 . Exemples d'expérience positives d'enrichissement 
en NO - et NH4 et mesure de la stimulation de la 
production primaire potentielle,faites au 
tjassin de Chasse. 
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Comparaison statistique des valeurs de k' 
	 et de NH
4 opt 
La fig. 
	 90 ne révèle aucune relation nette entre k' 	 et NH 4 . ont 
Par contre, en Mer du Nord, 
nous avons pu, au moins dans un cas, lorsque des conditions de fré-
quence de prélèvements favorables ont été réunies, 
déterminer une relation entre'ces deux paramètres (fig. 91). 
Notre interprétation est la suivante : le paramètre k' 
	 (en fait, 
opt 
fortement associé à 11, le taux de croissance) est essentiellement 
dépendant du pool interne de nutrient limitant. Au Bassin de Chasse, 
les variations de concentration externe en NH
4 sont extrêmement rapides 
étant donné l'importance des flux de consommation et de régénération. 
Il est probable que ces variations ont entraîné des variations cor-
respondantes du taux d'uptake, mais cola n'a pas été mesuré. En ce 
qui concerne le pool interne, les variations peuvent être fortement 
amorties : il faut en effet un certain temps de stationnarité de con-
centration externe pour atteindre une stationnarité du rapport C/N 
dans la cellule. Cette condition e pu être réalisée en Mer du Nord 
mais non au Bassin de Chasse. Le modèle du § 111.8.1.4.2. donne 
d'ailleurs une non-relation k' 
	 - NH 4 très semblable st comportant le opt 
danger de calculer une pseudo-constante K pour la courbe-enveloppe 
qui n'a cependant rien à voir avec une hyperbole de Michanis. 
A cette explication, doivent s'ajouter : 
1 ° ) celles qui prennent des facteurs de stress en considération: 
il existe bien une relation qualitative 
entre des chutes de k'et des ouvertures du Bassin. 
opt 
2 ° ) les changements de populations : cet aspect est discuté au 
§ 111.6.1.4.1.3. 
Expériences d'enrichissement (fig. 92) 
Les effets obtenus pour une série de tests simples (une quinzaine 
d'expériences) sont variés : dans une majoritÉ de cas (50 %), il y 
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a stimulation significative de la production primaire dans le temps 
de l'incubation. Autrement, dans 25 % des cas, il n'y a pas d'effet 
et dans 25 %, il y a diminution de la production primaire. 
Plusieurs facteurs rendent l'interprétation de ces résultats 
difficile : 1) comme dans le cas précédent de l'analyse globale, or 
doit considérer que k' 
	 n'est pas le paramètre idéal 
opt 
pour l'étude des effets d'enrichissement. 
2) l'absence de stimulation peut résulter aussi bien 
d'une saturation par le nutrient que d'un effet de 
compétition pour l'ATP (Falkowski et Stone, 1975). 
L'existance d'inhibitions tend à confirmer que la deu-
xième thèse se vérifie parfois. 
3) les temps d'incubation ont probablement été trop brefs 
pour qu'un effet significatif soit mesurable (2-3 h.) 
Conclusion 
Le fait que 1 ° ) il n'y a pas de relation statistiquement signi-
ficative 
2 ° ) l'effet de stimulation soit la plupart du temps 
absent et que 
3 ° ) les concentrations extérieures en NH 4 sont géné-
ralement quand même élevées (généralement plus do 
7 lig at/£ avec un K S présumé compris entre 1 et 
10 pg at/2, si l'on s'en réfère à la revue de 
Parsons et Takahashi, 1973) nous donnent plutôt 
à penser que NH
4 ne régule que faiblement la pro-
duction primaire en carbone (à l'instar des au-
tres nutrients majeurs) et que les grandes va- 
riations de k' 	 sont à attribuer à d'autres 
opt 
facteurs. Par contre, les variations importantes 
de la concentration on NH 4 sont une réalité dont 
il faut tenir compte en ce qui concerne l'uptake, 
qui reste probablement régi pDr la cinétique de 
Michaelis-Menten. 
ITT.B.1. 
1.4. rétjulation cic la fonction k 
premiers modèles 
Deux approches différentes mènent à des modèles partiels devant 
pouvoir s'intégrer : 
1) par nos mesures de production primaire et l'analyse des divers mé-
canismes de régulation qui s'appliquent strictement à la fonction 
k, nous aboutissons à un modèle de production brute : 
k = k 
	 f(I)f(N)f(T)... 
max 
On a vu au 5 précédent que.cetto approche classique où f(N) est 
une fonction hyperbolique d'un substrat limitant extérieur, est 
inadéquate. 
2) les modèles tenant compte d'un pool interne répondant on principe 
à cette objection, mais sont établis pour des conditions expéri-
mentales différentes de celles rencontrées dans la nature (lumière 
et température constantes) et conduisent à une équation pour l'oc: 
croissement net : 
P = umax f(Q) 
Oans la synthèse des deux approches, nous nous efforçons en fait 
d'atteindre à un niveau de réalisme acceptable en ce qui concerne la 
modélisation d'un processus biologique complexe. Ainsi, nous tenons 
également compte de la chlorophylle comme effecteur de production 
primaire ut du fait que sa synthèse est différée per rapport à l'as-
similation do carbone. Cette disposition corrige l'erreur inhérente 
à la plupart des modèles écologiques en usage, à savoir que le car-
bone assimilé dans un pas de calcul devient assimilateur dès le pas 
suivant. 
Nous envisagerons pour chaque type d'approche une série de 
"scénarios" de complexité croissante et généralement établis pour 
des valeurs typiques des différents paramètres du Bassin de Chasse. 
Ces exercices préparent le modèle d'écosystème qui sera traité en 
fin de travail. 
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1.4.1. Première approche : modèles de production essentiellement 
fondés sur une régulation de le photosynthèse. 
Au § 111.5.1.1.5. ont été analysés quelques modèles non dynami-
ques de production journalière : p o Pt constant ou forcé. On peut, 
eu contraire, simuler la variation de p o Pt dans un calcul itératif. 
1.4.1.1. Modèle simple de variation journalière, à photosynthèse 
régulée par la lumière et comportant un terme de pertes, 
construit avec les données initiales du 29 mai 1973(fig. 9 3 
On utilise la boucle très simple : 
dB 
	







	 t 	 dt 
où k = k opt , f(I' o ) avec k
opt = constante 
f(I' ) = fonction de Vollenweider 
o 
p = constante (respiration 
	 excrétion) 
L'intégration sur la profondeur et la journée tiennent compte 
de d(la profondeur, ((l'extinction) et de la variation diurne de I' 
o 
comme prévue par le modèle du § 111.6.1.1.4.1. 
Le calcul numérique procède par pas d'une heure. 
Le courbe obtenue montre une variation diurne importante de la 
biomasse phytcplanctoniquo (cf. L'hypothèse de croissance, émise pour 
expliquer les variations réellement observées le 29 mai 1973). 
Dans l'état actuel du modèle, il n'y e pas de mécanisme qui 
puisse expliquer une chute tout aussi importante de la biomasse pen-
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Evolution simulée de la biomasse phytoplanctonique 
et de la production primaire lors d'un cycle 
nyceméral au Bassin de Chasse. 
 
Fig.94 . Evolution simulée de la biomasse phytoplanctonique 
et du coefficient d'extinction de 
l'eau au Bassin de Chasse montrant l'effet d'une 
rétroaction simple(le self-shading). 
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III.B.1. 
On observe l'aspect dissymétrique de la courbe de production, 
résultant de la combinaison de l'accroissement de biomasse et de la 
fluctuation symétrique de la lumière. 
Introduction d'un feed-back négatif : le self-shading 
Si on n'introduisait aucune limitation, la croissance du phyto-
plancton serait caractérisée par un taux journalier de 0.53 dans le 
cas de l'exemple du paragraphe précédent. Mais si on introduit un 
contrôle de la transparence de l'eau en employant la relation dégagée 
au 4 III.B.1.1.4.2. et convertie peur travailler avec des mg C : 
n = 6.63 10
-4
mg C/m3 + 1.31 
on tend vers un plafond qui, dans les conditions du Bassin de Chasse, 
serait de 13 g C/m 2 , soit environ 300 mg de Chlor. a/m. Ce plafond 
serait la "carrying capacity" du Bassin de Chasse, quel que soit le 
type de croissance. On observe que ce chiffre est fort proche du ma-
ximum théorique prédit par Lorenzen (1972) : 333 mg/m 2 . 
La courbe obtenue (fig. 94) a les apparences d'une courbe logis-
tique. Cependant, le modèle logistique ne peut s'y adapter à cause 
de la complexité des phénomènes impliqués dans la simulation (pertes 
nocturnes, etc...) 
Analyse de sensibilité 
A ce stade initial de modélisation, on a fait une première déter-
mination des variations dans le résultat final, intégré sur la pro-
fondeur et la journée, qu'entraînent les variations systématiques des 
paramètres du modèle. On a travaillé à deux niveaux de complexité: 
1 ° ) paramètres pris un à un, avec chaque fois une variation de - 10  
Le tableau 36, établi pour un ensemble de valeurs typiques au 
Bassin de Chasse montre que la répercussion est maximale avec 
amplification dans le cas d'une variation appliquée à kopt.  Elle 
est du même ordre de grandeur en ce qui concerne B (la biomasse), 
III.B.1. 
n (le coefficient d'extinction), I' (constante de saturation) et 
(irradiance en surface). Elle est minime pour d 
	 profan- 
e max 
deur de la colonne d'eau). 
On remarque aussi que pour n, d, et Ik il y a inversion du sens 
de l'effet (une augmentation du paramètre détermine une diminu-
tion de la production). 
2 ° ) Earamètres variés Ear combinaisons 
Nous avons établi une distributi7in de fréquences des valeurs dc, 
productionsjounalières intégrées qu'on peut obtenir pour une 
grande variété de combinaisons. Pratiquement, chaque paramètre a 
pu varier de manière indépendante dans la fourchette ± 10 % autour 
de sa valeur moyenne, grâce à l'utilisation d'une fonction "randomi. 
Ln distribution ainsi obtenue est sensiblement centrée sur la va-
leur de production qu'on obtiendrait avec les valeurs moyennes 
des paramètres, soit 740. 
L'écart-type vaut 101. Les combinaisons produisant des déviations 
extrêmes (soit 1197 et 445) comportent : 





n 	 : min. 
d 	 : max. 
Ik 	 : min. 
B 	 : max. 
b) dans le sens d'une diminution : inversion des valeurs ci-dessus. 
1.4.1.2. CYCLE 7, modèle plus complexe avec une régulation de la photo- 
synthèse par la lumière, la température et un nutrient limi- 
tant, et comportant des termes de pertes et régénérations. 
Ce modèle intègre numériquement, par pas d'uns heure, la produc-
tion primaire nette sur une période de 130 jours. Le sous-modèle cli-
matique lumière-température est utilisé dans ses différentes versions 
(déterministe ou stochastique). 
3/2 
2.6 I' 
On a : 
1 ° ) l'équation du carbone phytoplanctonique : 
dC 
dt = (k r - e - m)C 
avec k = k 	 f(N) f(I)f(T) 
max 





étant défini à 11.5 ° C) 
max 
r = respiration (une constante modulée par la température) 
	
e = excrétion 
	 (une fonction directe simple de k) 
	
m = mortalité 	 (une fonction inverse simple de k) 
rem: ces termes de perte seront discutés plus en détail dans 
les chapitres suivants. 
2 ° ) l'équation du nutrient dissous (l'azote) : 
dN 
= R 1 + R
N 
- 1 (k - r)C 
	
dt 	 	 2 	 a 
avec a = C/N dans le phytoplancton 
R 1 = régénération au niveau du sédiment (une constante 
modulée par la température) 
R 2 = régénération pélagique (une fonction directe sim-
ple de l'excrétion phytoplanctonique) 
rem: ces termes de régénération seront discutés plus en détail 
dans les chapitres suivants. 
On observe (fig. 95 ) 	 que la simulation engendre un système à 
oscillations amorties, ce qui dans le plan de phase se traduit par 
une spirale où la position du centre est principalement contrôlée par 
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III.B. 1. 
Fig.9 5 . Evolution saisonnière de la biomasse 
phytoplanctonique et de la concentration en 
azote inorganique limitant simulée avec 
le modèle du Bassin de Chasse CYCLE 7.En diagramme 
de phase,la trajectoire du système vers une situation 
d'équilibre dynamique(avec excursion de ce point en 
raison de l'évolution climatique). 
 
90 	 160 	 110 	 12.0 Jours 
. 90 	 100 	 110 	 12. 0 
Jours 
Fig. 96. 	 Evolution saisonnière de la biomasse phytoplancto- 
nique simulée avec le modèle CYCLE 7 et comparant 
les effets de différentes conditions de température 
ainsi que l'effet de différentes valeurs de 
Ii0 Ks et m(mortalité). 
- 238 - 
111.6.1. 
se déplace cependant lentement en raison des changements climatiques 
imposés au système. 
La relation phytoplancton-nutrient est analogue à un système 
proie-prédateur. Toutefois, une différence fondamentale avec le mo-
dèle théorique de Lotka-Voltevra, ou celui de Leslie, est que le taux 
de régénération de "proie" est indépendant de la densité de "proie". 
Dès lors, les équations deviennent : 
"proie"(=nutrient) : dx = a - Cxy dt 
(au lieu de ax - bx 2 - Cxy) 
"prédateur" 
(= phytoplancton) : dl = - ey + Cxy dt 





dy 	 Cxy 
dt 	 -Y 	 k+x 
Dans les deux cas, on obtient des oscillations conservatives. 
L'amortissement des oscillations dans le modèle numérique simulant 
le Bassin de Chasse résulte des rétroactions négatives ajoutées au 
système ainsi que de la variation climatique. 
La première grande oscillation simule le bloom de printemps. 
Les oscillations suivantes ne se produisent pas dans la réalité car 
d'autres éléments compliquent le système (ex: développement du zoo-
plancton). 
Analyse de sensibilité sommaire 
On a testé de façon empirique l'effet de variations appliquées 
à quelques paramètres importants sur l'évolution globale du système. 
La fig. 
	 96 montre l'effet de variations appliquées à 1' (± 20 %), 
à K (-50 %, +100 %), à m(-80 %, +10 %) et à T ° C (±20 %). 
130 Jours 90 	 10.0 110 	 120 
co 
- avec lumière selon modèle 
	





. 90 	 1Ô 	 . O 	 110 	 120 	 130 Jours 
A 











Fig.97.  Evolution saisonnière de la biomasse 
phytopl . anctonique simulée avec le modèle 
CYCLE 7 et comparant les effets de différents 
régimes d'éclairement,par rapport àla 
simulation de base: 
A. déterministe(avec amplification et 
diminution) 
B. Avec données climatiques réelles 
C. Avec trois climats simulés par variations 
stochastiques de Iomax entre ses limites 
min.et max. 
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III.n.l. 
Partout (voir surtout fig. A), une modification qui favorise la 
production primaire fait qu'on a un bloom précoce et un épuisement 
rapide du nutrient. Au contraire, une modification qui fait diminuer 
la production primaire, permet l'accumulation d'un stock important 
de nutrient dissous qui induira un bloom tardif mais beaucoup plus 
important. Une variation relativement importante de K ne produit 
pas une modification aussi importante qu'une modification relativemen 
modeste de 
K' étant donné que N est pratiquement saturant. 
Le climat lumineux a une influence prononcée sur l'évolution du 
système (fig. 97). De plus, selon qu'on applique au système l'évoluti 
d'irradiance réelle (ou des scénarios "random" imitant les fluctua-
tions naturelles de la variable) ou l'évolution déterministe moyenne, 
les résultats sont très différents : la fluctuation réelle induit un 
bloom plus tardif en raison do la non-linéarité de l'interaction 
photosynthèse-lumière. 
Ceci est une conclusion importante de ce test préliminaire : 
les modèles d'écosystème à variation climatique déterministe accumu-
lent un déphasage dans la séquence des événements. 
Simulation sur 134 ours, commencée avec les conditions initiales au 
24.3.1971 et avec climat lumineux stochastique. 
Les figures 98 et 99 montrent les évolutions des différents 
paramètres respectivement à l'échelle saisonnière et à l'échelle nyc-
thémérale. L'encadré en fig. 
	 96 restitue l'image qu'en aurait de 
cette variation avec un prélèvement hebdomadaire. 
Jcm h1 
10-5 
91 92 90 




112 	 18 	 24 	 6 	 12 	 18 	 24 6 	 12 24 
Fig.98 . Evolution saisonnière d'une série de paramètres 
importantssimulés avec le modèle CYCLE 7 (mode 

















Fig. 99 . 
m Evolution nycthémérale 
d'une série de paramètres 
importants simulés avec 
le modèle CYCLE 7 
(mode de variation 
lumineuse stochastique). 
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1.4.1.3. Problèmes liés à l'existence de plusieurs populations. 
Jusqu'à présent, le phytoplancton a toujours été considéré glu-
balement, à la manière d'une espèce chimique. Nous disposons cependan 
d'informations sur la nature, la biomasse et la succession des espèces 
dominantes. 
A. IDENTIFICATION DES PARAMETRES CINETIQUES 
1) Validité du k global 
 
Théoriquement, le k mesuré globalement (= photosynthèse totale/ 
chlorophylle totale) est une moyenne pondérée des k i réels : 






T 	 biomasse totale) 
et peut s'écarter notablement desvaleurs réelles, ainsi qu'on a pu 
le démontrer en Mer du Nofd où deux groupes de phytoplancton (nanno-
et microplancton) de caractéristiques suffisamment tranchées coexis-
tent. (tableau 37). 
Dans le cas de cinétiques hyperboliques, la courbe moyenne garde 
un caractère d'hyperbole. 
Au Bassin de Chassa, nos efforts pour caractériser les popula-
tions par leurs paramètres cinétiques n'ont pas été très concluants. 
Ceci peut être attibué en grande partie au fait que, les espèces 
n'étant pas distribuées en groupes très différents (comme c'est le 
cas en Mer du Nord), l'effet de différences interspécifiques devient 
négligeable devant celui de perturbations du milieu (vidanges et 
remplissages partiels). On note cependant une certaine tendance à la 
diminution des tailles cellulaires au fur et à mesure cime la saison 
avance (bloom d'Eutreptiella avec cellules de 2440 pm 3 au printempfi, 
gamme de 200 à 15 pm 3 en été). Insuffisamment établie au niveau des 
populations (niveau qualitatif), cette tendance se marque beaucoup plus 
nettement dans l'évolution globale du rapport chlorophylle/cellule 
(fig. 100 et tableau 14). Si on admet que le rapport Chlorophylle/C 
III.0.1. 
ne diminue pas fortement en cours de saison, la diminution du rapport 
chlorophylle/cellule peut s'interpréter comme une diminution de taille 
(= de carbone) des cellules. 
Le mécanisme par lequel des espèces plus petites sent sélection-
nées pose un problème intéressant qui sera discuté au § suivant. Les 
implications théoriques de ces différences de taille quant aux taux 
métaboliques et aux constantes de saturation n'ont pu être vérifiées 
dans tous les cas: 
1) taux d'activité : 
a) les fluctuations k'déduites de mesures in vitro (fig.871 
oPt 
ne correspondant pas de manière spécifique aux fluctuations de 
populations (fig. 3). On remarque tout au plus une certaine 
tendance à une valeur faible de k'
t 
 en sommet de pic (phéno-
mène normal déjà observé en Mer du Nord, mais alors clairement 
associé à un épuisement des nutrients). 
b) les taux maxima de croissance déterminés en laboratoire par 
F.Billiet, pour des espèces isolées et cultivées en milieu 
nutritif complet (ASP2, 10.000 lux, 12 ° C) se répartissent comme 
suit : 
Plagioselmis punctata (30 pm 3 ) : p(j -1) = 0.77 
Pyramimonas grossii 	 (150 pm 3 ) : 	 = 1.98 
Apedinella spinifera (200 pm 3 ) : 	 = 0.53 à 0.63 
Cryptomonas sp. 
	 (546 len 3 ) : 	 = 0.29 
Eutreptiella marina (2440 pm 3 ) : 	 = 0.30 à 0.43 
Dans ce cas, on observe une relation inverse très nette entre 
la taille des organismes et leur taux d'accroissement net : 
si on excepte le taux très élevé de Pyramimonas, on a approxi-
mativement la relation allcmétrique suivante, qui pourrait ser-
vir d'index dans un modèle tenant compte d'une évolution annuel-
le des tailles : 
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Fig.100. 	 Evolution annuelle de la quantité de 
chlorophylle a / cellule,indication 
partielle d'un glissement du spectre 
de tailles. 
Fig. 101. Simulation de l'évolution de trois espèces 
phytoplanctoniques hypothétiques résultant 
de différences dans les constantes 
spécifiques de demi-saturation Ks. 
 
- 244 - 
2) constantes do saturation : 
a) les constantes de la relation photosynthèse-lumière sont très 
différentes selon les groupes algaux si l'on s'en réfère à 
Ryther (1956). Dans un travail récent, Dunstan (1973) réfute 
cette hypothèse par l'expérience et en faisant également remar-
quer que les courbes de Ryther étaient normalisées (d'où impos-
sibilité d'interprétation et de détermination d'a). Nous ne 
trouvons nous-même aucune relation spécifique entre a(fig.67), 
I' (fig. 66) et les populations quantifiées par la méthode 
d'Utermi3h1. La tendance globale à l'élévation de a en cours 
d'année est peut être à mettre en rapport avec la diminution 
des tailles (Platt et Jassby (1976) attribuent cet effet à une 
réduction du self-shading interne des cellules). Cependant, com-
me pour ko pt  , la liaison à la température reste une explication 
alternative. 
b) les constantes de la relation photosynthèse-nutrient n'apparais-
sent pas clairement, même quand on ventile les résultats de 
k'selon les populations. A partir des données d'Eppley et 
opt 
al.(1969) sur l'uptake de NH
4 et NO 3 (tous deux très semblables), 
en peut également calculer une relation ellométrique (voir 
aussi graphique dans Parsons et Takahashi, 1974) : 
KS 
	
0.37 V 0 ' 19  avec V en pm 3 
Si l'on s'en rapporte à cette relation, les valeurs de K du 
Bassin seraient comprises entre G.6 pg atn (pour 15 pm 3 ) et 
1.6 patn (pour 2440 m 3 ), On sait cependant que le phytoplanc-
ton à flagellates des zones néritiques peut atteindre jusqu'à 
5 pg atn pour le NH 4 et 10 pg atn pour le NO 3' 
B. PROBLEME DE LA SUCCESSION DES POPULATIONS 
Parmi les divers mécanismes de succession possibles (1), nous 
distinguons principalement: 
(1) en dehors des perturbations que repréentent les vidanges et 
remplissages partiels et des effets sélectifs possibles du grazingi 
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1) Ceux où les populations sont individuellement déterminées par un, - 
variable du milieu (ex: température). Vis-à-vis de cette variable, 
chaque espèce a un optimum et croît entre des limites définies 
par sa physiologie. La courbe-enveloppe passant par les optima 
spécifiques peut correspondre à une loi générale vis-à-vis de cette 
variable (ex: exponentielle). 
Le mécanisme d'induction de le période d'apparition pourrait s' p-
parenter à celui qu'on connaît pour le zooplancton (Éclosion 
d'oeufs). On sait par exemple, que les marées rouges à dinophyecie 
résultent de "l'éclosion" de cistes qui, en période de dormance, 
foisonnent dans le sédiment de certaines zones (Steidinger, 1975). 
Il est à peu près certain que la plupart des algues phytoplancto-
niques passent par des stades encystés ou même filamenteux. Le 
Bassin de Chasse d'Ostende offre, certes, une possibilité de 
"cyst-bed" importante. 
2) les mécanismes faisant intervenir une compétition interspécifique 
pour une ressource du milieu (ex : nutrient). 
Le modèle théorique de compétition de Gause et Witt, par exemple, 
prévoit que deux espèces ne peuvent longtemps coexister quand 
elles partagent une même ressource : 
dN 1 	 - N 1 - ŒN 2 N r
1 N 1 dt 	 K 1 
dN
2 	
K 2 - N2 - pN  
dt 	 = r2 N 2 ( 	
2 	 ' 
K 2 
C'est une extension de l'équation logistique (avec K = carryin7 
capacity) par ajoute d'un terme de compétition pour chaque espèce. 
Des paramètres cinétiques différents pour la régulation de l'up-
take d'un nutrient limitant peuvent très bien justifier de coef-
ficientsde compétition a et E3 différents. 
La thèse de l'effet de différence de K sur la dynamique de suc-
cession est, de fait, souvent évoquée dans le littérature 
(Dugdale, 1967; Parsons et Takahashi, 1973 et 1974. 
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III. , .1. 
Le modèle à trois espèces suivant (fig. 101) 
dB. 1 . 
dt 
(
kf.(N) - F/k f.(N)] H. 
ma x.
1 
 1 max i 1
dN i=3 dB i _ 	 1 R - dt 	 dt 
a i=1 
où 	 i = 	 1 à 3 
k 	 = constante 
max. 
1 
f.(N) varie selon le K 1 
F = 	 constante (F/k = m = mortalité) 
B.= biomasse de la population i en carbone 
R
N
= flux de régénération 
a = rapport C/N 
N = concentration en azote dissous limitant 
rencontre très bien le modèle de Gause : un état stationnaire 
n'est obtenu que pour une seule population, les autres s'éliminant 
plus ou moins rapidement. 
Cependant, le mécanisme de compétition seul est insuffisant pour 
expliquer la sucession : il doit y avoir induction de populations 
nouvelles au cours du temps. 
On peut cependant imaginer un mécanisme différent où ces inductions 
ne sont plus nécessaires : 
Quand des variables qui participent à des mécanismes de régula-
tion évoluent en sens inverse (c'est le cas de la concentration 
en nutrient dissous et de l'intensité lumineuse au printemps) il 
se créé une situation où des espèces caractérisées par dos combu- 
naisons K - I' différentes, rencontrent alternativement des con-
s 	 K 
ditions favorables et défavorables. 
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Fig.102  Succession de trois espèces phytoplanctoniques 
hypothétiques résultant de différences dans 
les combinaisons I k. - K s spécifiques 
(simulation faite dans les conditions du 
Bassin de Chasse,en utilisant le modèle 
CYCLE 7 décrit au § III.B.1.4.1.2.) 
1 11.F3 .1 
La figure 102 montre le..résultat d'une simulation complète faite 
avec les mêmes conditions que celle du § 111.8.1.1.1.2., mais en 
prenant en considération trois espèces hypothétiques ne se diffé-
renciant que par leurs constantes cinétiques K S et I K et toutes 
présentes au départ. On remarque de plus que, étant donné la re-
lation K -taille, ce modèle favorise effectivement une évolution 
vers les tailles c e llulaires petites (on rejoint ici, la thèse 
défendue par Parsons et Takahashi, 1973). 
En conclusion, un système régulé par de nombreux facteurs offre 
naturellement des possibilités de succession des populations sans 
qu'il faille nécessairement faire appel à un processus d'induction. 
Cette hypothèse n'exclut évidemment pas cette dernière possibilité. 
Dans les deux cas, le mécanisme de succession ne peut être simulé 
en modèle que si des informations suffisantes sur chaque espèce 
ou groupe d'espèces peuvent être obtenues. 
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1.4.2. Deuxiém© approche : modecle croissance  
   
On a comparé les résultats d'un mnme modèle simple reprenant 
los fonctions de Droop et de Nyholm (fig. 103) : 
1) équation d'évolution du carbone phytoplanctonique 
dC 47t- = (p 	 m) C 	 où p = taux de croissance 
m = taux de mortalité 
avec p 
Q o 
= P m (1 - 	 ) 	 (Droop) 
Q 
ou 	 p= p m (------2 ) 	 (Nyholm) 
Q 	 Q 
m 	 o 




dt u - P Q avec Q = S/C 
u = 
m KS + S où u = taux d'uptake d S  dtC 
S = concentration du substat 
3) équation du substrat dans l'eau : 
dS 
dt R 	 UC 	 où R = taux constant de régéné- 
ration. 
Dans chaque cas, on arrive à un état stationnaire après quelques 
mois, ce qui fait que Q se stabilise à une valeur prévue par la 
relation : 
Q _2 	 Q P m 
• 	 S 	 o 
dans le cas de l'équation de Droop (1). Lors des phases de crois-
sance phytoplanctonique maximale, Q tend vers un maximum (ex:rap-
port C/N minimal). 
Les différentes équations influencent le modèle de manière analo- 
gue. Dans le cas de l'équation de Nyholm, les phases sont plus 
rapprochées et les amplitudes plus grandes, comme résultat d'un 
couplage plus serré de p et Q. 
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Fig.103,  Résultats comparés de simulations faites 
avec un modèle simple de croissance 
phytoplanctonique,utilisant les formules 
de Nyholm(A)et de Droop(B).0n a représenté 
l'évolution de la biomasse phytoplanctonique, 
de la concentration en azote limitant et du 
quota d'azote intracellulaire.Les diagrammes 
du - s nui en résultent diffèrent nettement d'une 
hyperbole de Michaëlis-Menten. 
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1.4.3. Synthèse des approches : vers une nouvelle fonctionnelle 
1.4.3.1. Synthèse des modèles de production brute (k) et de crois-
sance (11). 
A) On pourrait concevoir un modèle simple : 
e k- r - 	 m 
où les pertes (r + e + m), et en particulier l'excrétion e, 
seraient déterminées par la différence entre fraction carbonée 
"forcée" dans la cellule par la photosynthèse, et la fraction 
utilisée pour la croissance dans la proportion fixée par le quota 
















Fig.104. Symétrie des problèmes dans la recherche des 
_______ 
effets directs(cinétique de Michalis-Menten, 
équation de Vollenweider)et des effets indirects 
(relation à préciser)de la lumière et de la 
concentration en nutrient sur l'uptake du carbone 
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fonctionnant comme un trop-plein de carbone assimilé est notamment 
défendue par Fogg (1971). 
Cependant, comme p n'a été défini que pour des conditions expéri-
mentales particulières (lumière constante), cette approche ne nous 
parait pas entièrement satisfaisante. 
3) Si nous revenons aux observations de base (fig. 104), on observe 
que, du fait d'un double couplage, il y e symétrie des effets : 
1 ° ) l'uptake de C (photosynthèse brute) dépend : 
a) directement (action forçante) de la lumière 
(3) indirectement de la concentration extérieure en nutrient 
limitant (existence d'un pool interne qui contrôle effecti-
vement la relation photosynthèse-nutrient). 
2 ° ) l'uptake de N dépend : 
ct) directement (action forçante?) de la concentration ambiante 
Q) indirectement de la lumière ambiante (existence do ressour- 
ces internes en ATP et d'autres sourcesde production d'ATP), 
comme il ressort du travail de Botes (1976). 
Ce point particulier ressort également des études de cohérences 
qui sent faites au § II.H.2.2.1. En ce qui concerne le cycle 
nycthéméral du 18.5.75, on avait mentionné l'existence de pro-
cessus complexes qui ne pouvaient être entièrement expliqués 
par le bilan régénér a tion-uptake (ce dernier étant déduit de 
la photosynthèse) : en effet, le découplage en NH
4 et NO 3 
permettait de déduire une consommation d'NH
4 nocturne ainsi 
que des activités très différentes le matin (uptake maximal) 
et l'après-midi (uptake minimal). La figure 105 montre qu'il 
n'y a pas de lieliann directe à la photosynthèse. Par contre, 










12 	 Heures 
Fig.105.  Evolution nyctiemérale des flux nets dérivés et 
des flux indépendamment mesurés d'uptake et 
consommation des deux formes principales d'azote 
inorganique observés lors du cycle du 17-18 mai 75 
A) NH,1:1'évolution du flux dérivé correspond mal 
au flux d'uptake total.La cohérence entre flux 
d'ammonification et flux net dérivé implique 
un uptake nocturne d'NW:i. 
B) NO3:1'évolution du flux net dérivé correspond 
en gros il celle de l'uptake total.I1 n'y a en 
tout cas pas ou peu de consommation nocturne 
d'NO-3 
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Conformément à ces observaticns, on peut écrire deux équa-
tions (1) séparées : 
dCdt








 = U N 
 n U N 
max 
f 2 (I) f 1  (N) C  
où f 2 (N) peut - étant donné qu'il s'agit d'un contrôle par 
pool interne interposé - s'écrire f(Q). 
Nous reprenons ainsi la formule de Droop (ou Nyholm) mais en 
l'insérant dans une fonctionnelle. 
Nous adaptons également l'équation d'évolution de Q : 
dQ = U N - (U c - r) Q dt 
Nous ne pouvons compléter la symétrie en ce qui concerne f,) 
faute de modèle ad hoc. 
Dans ce modèle, les pertes (ou le non-uptake) sont déterminées 
par l'évolution de Q : 
a) si Q > Q
m
, on rétablit le quota-limite Q
m 
en excrétant de 
l'azote (ou en bloquant l'uptake). 
b) si Q < Q
o
, on rétablit le quota-limite Q
o 
en excrétant ou 
respirant du carbone. 
Il est notoire que les cellules "carencées"- donc à Q très 
petit - excrètent d'importantes fractions de carbone assimilé 
(voir 4 II.B.6.). L'hypothèse que nous faisons ici paraît donc 
raisonnable (voir aussi 4 
Le modèle simple d'écosystème hypothétique (ce n'est pas le 
Bassin de Chasse) que nous avons écrit selon cette approche, 
comporte trois équations différentielles qui ont été résolues 
(1) on n'a pas incorporé ici les opérateurs d(T) f(stress) f... 
qui complètent normalement chacune des équations. 
où 	 f (I) = 1 	 I/I 
1 	 k ) 2 
I/I
K 





r 	 m) C 	 (1) 
avec U C = U
M 
f 1 (I)f(Q) 
I = 60 sin (27r 24 
(t 	
6) avec I > 

















f 2 (I)f(N) 
où 	 f 2 (I) = y + (1 - y)f 1 (I)= (fonctions à seuil y)(1) 
f(N) 	 - 
 
K + N 
dN _  
dt 	 R
N 
+ 	 mCQ - U N C 	 (3) 
Valeurs des différents earamètres  : 
C : carbone phytoplanctonique. Valeur initiale : 100 mg m -3 
U
m 
: taux d'uptake maximal de C : 0:7 h -1 
I K :  constante de saturation de la fonction photosynthèse-lumière : 
20 J cm-2 h -1 
Q
o 
: valeur minim a le du quota d'azote cellulaire : 0.1 
Q
m 
: valeur maximale du quota d'azote cellulaire : 0.5 
(1) on diminue le degré de couplage avec le facteur limitant tout 
en gardant la même forme de relation. 
f(Q) = 8 + e (fonctions à seuil 6 ) 
(1) 
(2) 
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0 	 : constante de seuil : 0.4 
3 : taux de respiration phytoplenctonique : 0.03 h -1 
m 	 : taux de pertes (excrétion et mortalité) : 0.1 h -1 
N : concentration en azote inorganique dissous. Valeur initiole : 
1500 mg m-3 
U N 	 : taux d'uptake maximal de N : 0.1 h -1 
K 	 constante de saturation de la fonction photosynthèse-azote : 
30 mg m -3 
• : constante de seuil : 0.2 
R
N 	
: flux de régénération d'azote par le sédiment : 10 mg m-3 h -1 
: efficience de transformation des pertes en matière inorganique : 
0.2 
Les résultats de cette simulation apparaissent en fig 
106 	 où ils sont comparés avec ceux d'un modèle plus conven- 







U N  = U Q 	 avec Q = constante 
et un modèle plus complexe, qui sera discuté plus loin . 
Le caractère fortement périodique du système se voit bien 
dans la figure, détaillant le cycle nycthéméral du 10e jour 
(C'est-à-dire, à l'état stationnaire à l'échelle saisonnière). 
En milieu d'après-midi, du carbone excédentaire est excrété 
(68 % et 89 % de la production brute respectivement à 16 et 
17 heures). L'existence d'un tel rythme nycthéméral d'excrétion 
n'est pas mentionné dans la littérature, à notre connaissance. 
Cependant, nous avons observé au Bassin de Chasse des fluctua- 
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Fig.106. Evolution à deux échelles de temps différentes 
de la biomasse phytoplanctonique, de la 
concentration en azote limitant et du quota 
intracellulaire d'azote,simulée pour trois 
modèles d'uptake-croissance différents: 
A)uptake et croissance régis par 
Michaëlis-Menten 
B)uptake et croissance découplés(respecti- 
vement Michaëlis-Penten et Nyholm). 
C)idem avec photosynthèse dépendant d'un 
quota en chlorophylle. 
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De plus, l'existence de ce phénomène est peut-être à mettre en 
rapport avec la mortalité phytoplanctonique, dont on sait 
qu'elle se manifeste en fin d'après-midi essentiellement. 
A l'échelle saisonnière, le rapport N/C(=Q) évolue conformément 
à ce qu'on observe dans les écosystèmes naturels. L'évolution 
globale des variables d'état (N, C phytoplanctonique) est moins 
heurtée que dans le modèle conventionnel : l'existence d'un 
pool interne augmente la stabilité du système. 
1.4.3.2. Problème d'une synthèse différée de chlorophylle. 
Le modèle précédent ainsi que tous les modèles basés sur le car-
bone comportent de manière implicite l'hypothèse que le carbone assi-
milé dans un At devienne producteur dès le At suivant, comme si une 
fraction constante était immédiatement convertie en chlorophylle, 
enzyme, etc... 
La réalité est évidemment autre, de sorte qu'un modèle réaliste 
devrait tenir compte des déphasages de synthèse. Il semble, de toute 
façon, plus rationnel de faire dépendre la photosynthèse de la quan-






Pour étayer l'hypothèse d'un déphasage des synthèses, nous nous 
basons sur une série d'observations faites au Bessin de Chasse d'Osten-
de 
Nous disposons de plusieurs cycles d'observations de 24 heures, 
dont ceux des 29.5.73, 14.11.73 et 17.5.75, présentent des analogies 
nombreuses. Le cycle du 16.8.76 - qui 
	 été particulièrement analysé 
eu § II.B.1.9.2. - est, sans être fondamentalement contradictoire, 
peut-être moins typique et n'est plus discuté ici. 
Description d'un cycle typigue 
On observe dans un premier temps, une augmentation d'abord lente 
puis très rapide de la concentration en pigments (ou de la production 
potentielle qui lui est liée). 
L'augmentation parallèle du nombre de cellules n'implique pas 
automatiquement une augmentation de biomasse carbonée. 
Ensuite, il y a chute rapide des concentrations jusqu'à un niveau 
voisin du niveau de départ et on suppose qu'il s'agit d'une mortalité. 
Il est nécessaire de connaître l'évolution du rapport C/chlor.a 
dans la biomasse au cours du cycle nycthéméral, afin d'introduire la 
correction nécessaire dans un modèle de production primaire. 
Or il est possible d'en connaître l'allure pour la première 
moitié de la journée si, faisant l'hypothèse d'une mortalité négli-
geable dans cette période, on peut connaître la biomasse carbonée 
à tout moment. Ceci a été tenté en cumulant les chiffres d'accrois-
sement net déduits des mesures de photosynthèse. On a pris arbitrai-
rement le rapport C/Chlor. a = 30 comme facteur de conversion pour 
le calcul de la biomasse carbonée initiale. 
Pour trois dates différentes (fig.107) nous observons une évolu-
tion similaire du rapport C/Chl.a : 
1ère phase : le rapport augmentependant que la concentration en chlo-
rophylle reste à peu près constante : il y a donc assi-
milation de C mais pas de synthèse chlorophylienne. 
2ème phase : vers 12 h., la courbe s'infléchit et on a une brusque 
descente du rapport C/Chlcr.a, expliquable par l'accé-
lération de la synthèse de chlorophylle. Si on admet que 
le rapport initial C/Chlor.a = 30, la synthèse de chlo-
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20. 
Fig.107  Evolution nycthémérale du rapport 
C/Chl.a observée pendant trois cycles de 
24 heures.Les chiffres sont exprimés en 
unités relatives par rapport à une situation 





L'explication la plus fréquente donnée aux rythmes de chlorophyl-
le a est résumée par Glooschenko et al. (1972) : 
1) à fort éclairement (> 4650 ft-c = >72 J/cm 2 /h), le pic de chloro-
phylle s'observe pendant la nuit, après quoi, la teneur décroît 
pendant la journée (premièrement par "utilisation de métabolites" 
et ensuite, par blanchiment (destruction) dû aux trop fortes in-
tensités lumineuses et - probablement - des rayons U.V. (Steemann 
Nielsen, 1964). En fin d'après-midi, la synthèse reprend. 
2) à faible éclairement, il n'y a pas destruction et la synthèse 
commence le matin, de sorte que le pic s'observe en fin d'après-
midi. Le déclin s'observe pendant la nuit. 
Au Bassin de Chasse, nous observons un rythme comparable à celui 
décrit dans le deuxième cas. Cependant, les intensités lumineuses 
sont fortes (plancton limité dans la couche superficielle; rayonne-
ment global à 12 h. en mai : 200 J/cm 2 /h.). Il y a destruction, mais 
en fin de journée seulement; alors que la synthèse est la plus active 
au moment de l'éclairement maximal. On doit donc supposer que les al-
gues sont adaptées (ou que l'environnement a sélectionné des espèces 
résistantes) 	 aux forts éclairements. fluant à la mortalité de fin 
d'après-midi, elle résulte probablement d'un "stress" dont il reste 
à définir la nature et le mode d'action. 
A. Simulation mathématique (fiF.108) avec variation forcée du rapport  
C/Chlor.a 
On peut écrire une équation séparée pour la synth è se de chloro-
phylle, en fonction de paramètres ad hoc. Cela sera. tenté plus loin. 
En attendant - et nous basant sur les variations observées au Bassin 
de Chasse - on peut forcer une variation du rapport C/Chlor.a dans 
le système : k' 
opt t  E k'
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Simulation des variations nycthémérales de 
biomasse phytoplanctonique et production 
primaire,en utilisant une variation forcée 
du rapport C/Chlorophylle. 
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t+Pt = B t 







av2c R = Carbone/chlorophylle 
1) La première phase de calcul (Oh. à 12h.) impose une concentration 
constante de chlorophylle a. Par conséquent, R varie : 
R t = B t /chlor.a 
2) La deuxième phase (12h. à 18h.) impose au contraire une variation 
de R dont la diminution implique une augmentation de la teneur en 
chlor.a (équation 4). 
3) La troisième phase (18h. à 24 h.) impose un retour au R initial 
avec comme conséquence, une diminution rapide de la teneur en 
chlorophylle. 
B. Simulation mathématique (fig. 106 , c 	 ) 	 d'un système où uptake 
d'azote et de carbone sont considérés séparément (cas du § 111.6.  
1.4.3.1.(B)) mais se rapportent à la quantité de chlorophylle a.  
Dans ce modèle, qui réalise la synthèse des approches examinées 
dans les paragraphes précédents, la teneur en chlorophylle résulte 
du couplage : 
Chl.a  Q X  = cQN 
 C 
où a : facteur de proportionnalité 
Q X : quota de chlorophylle 
Q N : quota d'azote 
La littérature contient de nombreuses indications de ce couplage 
quand l'état physiologique des cellules fluctue au cours des saisons 
(état déficient : petites valeurs de Q X et Q N et vice-versa). Ceci 
est logique, puisque l'azote intracellulaire est utilisé dans la 
synthèse de métabolites variés, dont la chlorophylle. On peut citer 
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tltre d'exemple, le travail de Tett et el.(1975) qui étudient les 
relations entre teneurs en phosphore et chlorophylle dans le phyto-
plancton marin. A partir de leurs résultats mis en grnphique d'une 
mcrière à illustrer notre propos (fig.109) on peut démontrer l'axis-
ttnce d'une relation d'allure linéaire (cceff. de corrélation r =0.51) 
avec une valeur maximale du quota chlorophyllien (Q = 0.11, soit 
C/Chlor.a = 9) intéressante à noter et peut-être une valeur minimale 
du quota en phosphore (Q P  = 0.01) qui ser;-it à identifier cv.Fic un 
quota de subsistance (phosphore constitutif). 
On peut ainsi se servir de le chlorophylle comme meilleur index 
de biomasse active que le carbone. C'est le sens du couplage - non 
seulement de l'assimilation de carbone - mois missi de ruptake 
te, à la chlorophylle d ans los équ a tions du modèle perfectionné : 
dt = (U C  - r - m) C 




N ) Q x 
où k C dC max  




- (U c - r) Q N 
avec Q N 	 Q N ‹ Q
m 
dN _  







K N f 2  (I)f(N)Q X m  
où 	 k N - dN mox  
m 	 dt 
Toutes les valeurs des paramètres sont les mêmes que dans le 
moaèle sans chlorophylle, avec en plus k r = 21 	 a = 10 
a = 0.06 k
m 
 = 3 
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Fig.109.  Relation entre quota intracellulaire 
de chlorophylle et quota intracellulaire 
de phosphore.Déterminationd'une droite 
de régression,d'une limite supérieure 
au quota de chlorophylle et probablement 
d'un quota de subsistance(Q 0 )pour le 
phosphore intracellulaire. 
(Construit d'après des données de Tett 
et al.,1975). 
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Les résultats de ; 1e simulation apparaissent en fig. 106 c 
Les rythmes saisonniers et nycthéméraux obtenus d.-.ns les trois 
mcdèles comparés restituent taus assez bien l'Pllure des phénomènes 
observés dans la nature. Ils pourraient même y être ajustés moyennant 
une adaptation des coefficients cd hoc. Il faut cependant observer que 
ce dernier modèle se différencie des deux autres pnr le couplage très 
serré des trois équations, qui est cause d'une très grande capacité 
d'auto-ajustement (ce qui est précisément le propre des systèmes bio-
logiques). Il en résulte une plus grande progressivité des gradients. 
Dans le cas de notre simulation, un excès d'homéostasie fait même 
que les situaticns critiques d'excrétion de carbone, résultent d'un 
dépassement de Q N , ne se produisent plus : 
pour R N = 10, on a 0.17 < Q N < 0.25 à 12 h. 
R
N 	 1, on a 	 0.16 < Q N < 0.25 	 à 12 h. 
Le correction à apporter n'est pas simplement une question d'a-
justement des coefficients. C'est aussi une question de choix de 
fonctions. Il semble que l'utilisation de la fonction de Droop (hy-
perbolique) favoriserait une plus grande rapidité de réponse de f(0 N ) 
à des changements de concentration, que la fonction de Nyholm (liné-
aire) utilisée ici. 
dQ En effet, pour que TT soit significatif, il faut que (par exem- 
ple, dans le sens de la diminution) : 
(U C 




N )Q N - rQ N » U N f 2  (I)f(N) m  
et en pratique : 	 f(Q N ) » f(N) 
D'autres améliorations sont encore à rechercher si on désire aug-
menter le réalisme du cycle de la chlorophylle (déphasage de la syn-
thèse par rapport à l'assimilation et évolution du rapport C/Chlor.a). 
La modulation des termes de pertes peut également apporter une modi-
fication sensible, 
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2. Régulation des pertes (respiration, excrétion, mortalité naturelle 
Contrairement à la photosynthèse, les pertes et leurs mécanis-
mes de régulation sont extrêmement mal connus. Cela tient en grande 
partie à des difficultés méthodologiques dont nous avons déjà parlé 
dans la première partie : 
1) respiration : impossibilité de mesurer de façon séparée la res-
piration du phytoplancton dans un échantillon na-
turel. Problème de la photorespiration. 
2) excrétion 	 : interférence avec l'assimilation des bactéries 
hétérotrophes. Erreurs méthodologiques variées 
pas encore résolues. 
3) mortalité naturelle : n'apparaît qu'en bilan. Difficile à esti- 
mer en l'absencede débris identifiables. 
2.1. La respiration  
Dans la plupart des modèles, le terme de respiration phyto-
planctonique est constant (taux constant ou fraction constante 
(10 %) de p max (ex: Horwood, 1974) ou ignoré. 
Dans les cas où ce terme est prévu, une liaison à la tempéra-
ture est généralement introduite dans le modèle (ex: Di Toro et al., 
1975; Chen et al., 1975; Mommaerts, 1975). 
Dans quelques modèles, la régulation est plus complexe. Ainsi, 
Kelly (1976) prévoit trois fonctions : de la température, de la con-
centration en 0 2 dissous et de la concentration en substances toxi-
ques. Jamart et al. (1977) prévoient une diminution de la respiration 
avec la profondeur. La régulation par le niveau d'éclairement est im-
plicite : en effet, la relation est commandée par la valeur Z de la 
profondeur où l'irradiance vaut 1% de son niveau de surface. La né-
cessité d'une telle régulation de la respiration est évidemment im-
périeuse pour tous les modèles où la couche mélangée excède la cou-
che euphotique (ex : Mer du Nord). 
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Une fonction de respiration tenant compte des deux mécanismes 
biologiques actuellement connus (respiration mitochondriale et photo-
respiration) n'a pas encore été utilisée à notre connaissance dans 
un modèle d'écosystème marin. Une relation a cependant été formulée 
par Tooming (1970, cité par Jassby et Platt, 1976) : 
r = (pK + r B 
où r = taux respiratoire 
cl) 	 = constante 
= taux de photosynthèse brute 
rB = taux respiratoire de base (mitochondrial) 
On peut aussi s'inspirer des chiffres de Poskuta (1968) qui ren-
seigne jusqu'à un triplement du taux de base dans des conditions fa-
vorables d'éclairement et d'oxygénation. La relation empirique : 
r = r
B (0.019 I o + 0.33) 
où I
o 
= irradiance en surface 
satisfait aux conditions suivantes : 




2) r = 0.33 rB pour I o = 0 J/cm
2 h 
2.2. Excrétion 
On a vu au fII.D.6. que le taux d'excrétion est variable : 1 % 
20 % du CO 2 assimilé dans les milieux eutrophes. 
On s'interroge encore toujours sur les facteurs de variation. 
Jans une revue récente de ce problème, Williams et Yentsch (1976) dis-
cutent les résultats antérieurs de plusieurs auteurs à la lumière de 
leurs propres expériences. En résumé, ces résultats infirment une idée 
qui s'était peu à peu implantée et selon 
	 le taux d'excrétion 
(e) varie comme le taux de photosynthèse (k)(ex: Tanaka et al.,1974) 
ou de la biomasse (Samuel et al., 1971; Huntsman, 1972). D'après les 
observations de Berman et Ho:n-Hansen (1974), l'excrétion serait 
la fois liée à la lumière (photorespiration) et au stress (forte ex-
crétion à grande profondeur par ex.). 
Nous Oyons prévu au § III.B.1.4.3.1., un mécanisme d'excrétion 
Carbonée correspondant effectivement à une situation de stress(quand 
le rapport C/N monte trop haut) qui peut se produire en situation 
oligotrophe : 
quantité excrétée = C
1 (1 - 	 ) 
o 
où C 1 = valeur de C après assimilation excédentaire 
Q = valeur de Q " 
telle que Q < Q 0 
Une liaison à la lumière (photorespiration) ou à la photosynthè-
se, analogue à celle qui a été établie pour la photorespiration, peut 
compléter cette disposition. 
e = 	 k 
où IP = constante 
Nous ne connaisons pas assez de choses sur l'excrétion pour 
pousser pl.s en avant l'effort de simulation (liaison à la biomasse 
cellulaire, à la température, etc...) 
Dans le modèle, nous considérons que cette excrétion n'est pas 
uniquement carbonée (comme dans le mécanisme de rééquilibrage de O ) 




Q d Elle n'apparaît donc pas dens l'équation de d-- mais bien dans ln t 





2.3. Mortalité non due au grazing 
L'existence d'une mortalité importante et non due au grazing 
par le zooplancton a été discutée au § II.B.7.2. Le phénomène semble 
général (Mer du Nord, Bassin de Chasse). Il obéit à un rythme nycthé-
méral, avec une pulsion maximale en fin d'après-midi et première par-
tie de la nuit. 
L'analyse des courbes saisonnières pour les zones 1 - S (côtière) 
et 2 (pleine mer) de la Baie Sud de la Mer du Nord (1), révèle un 
fat couplage entre production primaire et mortalité (fig.110) sauf 
pour une période critique correspondant à l'intensité de croissance 
phytoplanctonique maximale. 
A une échelle de temps intermédiaire, on a, en fait, une situa-
tion proche de l'état stationnaire. Las modèles que nous avons écrit 
jusqu'à présent, montrent que cela est possible en introduisant un 
terme constant (mortalité statistique) do perte : après un bloom 
correspondant à l'utilisation d'une réserve de nutri2nt accumulée 
pendant l'hiver, on arrive à un état stationnaire où croissance, mor-
talité et régénération s'équilibrent. 
A l'échelle nycthémérale, los variations de l'irradiance impo-
sant un rythme qui ne révèle l'existence du phénomène= de mortalité 
qu'en fin de l'après-midi. 
Nous avons des raisons d penser que la mortalité n'est pas 
constante au cours de la journée. En effet, en fin d' a près-midi, fig. 
112) la chuta des concentrations en particules„en cellules, en chlo-
rophylle (confirmé par l'augmentation de la teneur en phaeopigments 
st du rapport B00 5/POC) est plus rapide que ne le laisserait prévoir 
un facteur constant. L'existence d'une situation de stress est con-
firmée par la diminution anticipée ou simultanée de k
opt (cas des 
(1) d'après les courbes annuelles de biomasse (Lancelot-Van Beveren, 
1975) et les courbes annuelles de production brute (Mommaerts, 
1975). 
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Fi .110. 	 gentil ation de la mortalité totale déduite 
au § 11.B.7. pour la mer du Nord(zone 1 S, 
côtière)entre grazing(calculé par lç.Bossicart) 
et mortalité naturelle(trouvée par différence). 
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Fig. 111. A.Evolution des valeurs d'accroissement net 
(sur hase des fluctuations de chlorophylle a) 
comparée 1 l'évolution de la production nette 
sensu lato,en mer du Nord(zone 2,au large). 
Déduction d'une mortalité totale. 
B.Ventil ation de la mortalité déduite,entre gazing 
(calculé par b%Bossicart)et mortalité naturelle 
(trouvée par différence). 
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Heures 
Evolution des valeurs d'accroissement net 
(sur base des fluctuations de chlor.a) 
comparée à l'évolution de la production 
nette sensu lato,au cours du cycle du 
29 mai 1973. 
-50. 
Fig.113. 	 Idem le 
17-18 mai 1975. 
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cycles du 29.5.1973 et 17.5.75 qui ont été les mieux étudiés). La 
nature du stress n'est pas établie. Notons cependant que l'inhibition 
mutuelle des organismes phytoplanctoniques est un phénomène connu 
(ex: Huntsman et Barber, 1)75). 
D'autre part, c'est à ce même moment de la journée que l'excré-
tion carbonée ost le plus vraisemblablement imposée par un dépasse-
ment de Q
o 
(voir simulations). Si l'hypothèse d'une telle relation 
avec l'excrétion se vérifiait, il faudrait encore décider si le stress 
est dû au dépassement de Q 0 ou bien à la toxicité du produit émis. 
Plus abstraitement, on peut penser à un effet da densité de po-
pulation (par ex. si la biomasse est importante, l'excrétion peut 
atteindre à une concentration léthale). 
Régulation du taux do mortalité m 
Le validité d'un modèle où m ne serait pris que comme contre-
poids (ajustable) à k dans : 
dB 
= (k - r - e - m)6 dt 
nous parait contestable. En effet, toute régulation do m (par ex. 
augmentation on fonction de la concentration d'un élément toxique)qui 
n'aurait-pas de contrepartie dans la régulation des•au•res constantes 
cinétiques et notamment de k, peut mener à des situations absurdes 
(par ex. populations à le fois "saines" et "malades" si k et m ont 
tous deux une valeur élevée). C'est en fait, sur k qu'agissent es-




Il est, d'autre part, plus délicat de trouver une formulation 
adéquate à la régulation de m. En effet, la mortalité n'est pas un 
processus métabolique comme le photosynthèse, la respiration, etc... 
Dans une première analyse (Mommaers, 1F7Ji, nous avions= dCji.1 
estimé préférable de lier la mortalit5 u l'é , at physiologique des 
cellules algales (cf. le modèla de Gompertz ,in John:,cr et al.,1074) 
où la mortalité est fonction de l'âge). CanE notro approche, la t.::.1x 
dephotosynthèsebrutepotentiellek(= 
	 avec f(i) = 1) srvcit 
opt 
d'index de l'état physiologique, de Eorte que lf taux d., mortr.iit 




	 3VCC o et a = cr:nEtant•:3 
Les résultats pour un modùle très sirplc dF croisr.ncL . po-
planctonique où (: = 0 et où k
opt n'est limité quo -.:).7‘r un nutricnt 
selon  une cinàtique de Michalllis-Menton), nppar3i3sent on fig. î14. 
Différentes valeurs sont cttribuéos à C on sor- t'7; qu'on obtient 
Lne famille de courbes de croissance corresocnddnt chn,:.:une 
gime de mortalité différent. 
Cette approchc a été utilisée dans Je modèle décrit au § III, 
1.4.1.2. fig. 95. 
Nous tentons, ici, d'affiner encore plus ce modèle en ne cor:Ji-
dérant que les composantes de k qui ont un rapport direct avec l'état 
physiologique de la cellule (fe) notamment). 
Nous introduisons la formulation 
rn = 
  
f(r) N ) 
dans le modèle décrit au § 111.3.1.4.3.2. (fig.106) avec a = 
de telle minière que m varie de 	 20 % autour de la valeur constrn 
(= 0.10) qu'il avait dans le modàle avec lequel il faut le comoe:rer. 
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Fi7.114. Effets croissants de mortalité sur la 
courbe développement d'une population 
théorique,régulée par un nutrient limitant 
seulement(Michalis-Mentenl.Dans ce 
modèle,la mortalité est inversément 
proportionelle au taux de croissance.Le 
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Fig.115.A,B. 	 Simulation comparée de l'évolution de la 
biomasse phytoplanctonique et de l'azote 
limitant pour deux hypothèses différentes 
concernant la mortalité naturelle. 












On remarque que dans ces deux simulations (fir.115 et 106), le 
système acquiert un caractère oscillatoire. Le rôle particulier que 
jouent certains facteur3 sur le comportement macroscopique du systè-
me est à étudier avec particulièrement d'attention. 
Effet d'un agent toxigue 
Johnson, Eyring et Stover (1974) ont établi une intéressante 
formulation applicable aux cas d'empoisonnement : 
S = (1 
	 e
- k'(T-t) 1 - 1 
où S = fraction survivance 
k' = coefficient agissant sur le gradient dS/dt 
T = temps de demi-survivance 
t = temps 
Il y a des difficultés pratiques dans l'utilisation de cette 
fonction dans un modèle : 
- nécessité de travailler avec des cohortes 
- ignorance quant à l'irréversibilité ou la réversibilité des 
atteintes. 
Il nous semble plus fondé d'introduire directement une fonction 
r 
de stress dans les fonctionnelles de U - et U N , que de s'arrêter à 
des considérations de temps de demi-survivance. La pratique courante 
des tests de toxicité, qui e peut-être inseiré le modèle de Johnson 
et al., n'est, en effet, pas très intéressante du point de vue éco-
logique : lus bio-essais qui servent de base à la définition de nor-
mes de toxicité admissible ne s'attachent qu'au dommage biologique 
immédiatement perceptible mais ignorent totalement le dommage écolo-
gique - éventuellement beaucoup plus important - qui peut résulter 
d'altérations même léères de k. 
Par contre, un test qui définit k M (par rapport à k , le contr8- 
m 
le) en fonction de la concntration d'un agent toxique (M) peut ser-
vir à la définition d'une fonction de stress : 
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K M 
 /K 	 = f(M) 
m 	 m 
avec f(M) = probablement une fonction à allure exnonentielle 
décroissante dans la majorité des cas. 
Nous avons repris le modèle d'écosystème simplifié du §IIIRual 
en y apportant des perturbations d'intensité variable : 
1 ° ) f(M) = 	 1 	 = perturbation nulle 
2 ° ) f(M) = 0.75 	 à partir du 2ème jour, 12 h. 
3 ° ) f(M) = 0.50 	 à partir du 2ème jour, 12 h. 
et 	 U 	 = U
m 
f 1 (I)f(Q)f(M) 
U
N 





Avec une contrainte, placée à la fois dans le terme d'assimila-
tion et dans le terme de perte , on obtient un effet dn bascule dans 
l'équation de croissance du phytoplancton et, dès lors, une sensibi-
lité accrue, mais qui nous semble justifiée. 
Les résultats de cette simulation, en fig. 116, démontrent 
en effet, la très grande sensibilité du système au terme de mortali-
té. Nous pensons que c'est également vrai dans la nature : une al-
tération légère d'un taux de croissance peut n'avoir aucune influence 
léthale (les tests de toxicité) sur l'individu, mais est catastro-
phique pour la population dans son milieu, tout simplement parce que 
ses possibilités d'existence ou de croissance ne se jouent que sur 
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Fig.116. 
	 Simulation de la biomasse phytoplanctonique et de l'azote 
limitant dans trois conditions: 
1) situation non perturbée(f(Y)=1) 
2) situation perturbée au 2eme jour,avec f(b)=0.75 
3) situation perturbée au 2eme jour,avec f(b)=0.5 
On donne l'évolution à l'échelle de la semaine et à 
l'échelle de la journée pour la période où laperturbation 
est introduite. 
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III C. Régulations au niveau 
du compartiment zooplancton 
Tout comme pour le phytoplancton, les fonctions de flux et les 
facteurs qui les régulent commencent à être connus. On peut, dès 
lors écrire : 
dB 
= (k - r - e - m)B - Prédation dt 
où 	 k = taux d'ingestion 
r = taux de respiration 
e = taux d'excrétion 
m = taux de mortalité naturelle 
La nature des cycles biologiques oblige de plus à distinguer 
les différents stades de développement et à considérer des alternan-
ces de phase dormante (diopose ou oeufs) et de phase active (vie 
planctonique). 
1. LE CYCLE DE VIE 
1.1. Les copépodes. Modèle de croissance à plusieurs cohortes  
On a vu au § II.D. que les copépodes prédominent dans le zoo-
plancton du Bassin de Chasse. 
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Selon Palmer (1975), des oeufs ayant hiverné engendrent une 
première population de nauplii de Eurytemora americana qui se dévelop-
pent à partir d'avril. Daro (1974) observe un maximum de 240.000 indi-
vidus. La population de copépodites qui résultent de la transforma-
tion des nauplii a son maximum une semaine plus tard (20000 à 
100000 individus/m 3 ) 	 et les adultes viennent encore une semaine 
plus tard (max. 40000 individus/m 3 ). Les femelles pondent alors 
leurs oeufs puis disparaissent. 
A la fin de mai, apparaît une deuxième vague de nauplii (de Acarti 
bifilosa, cette fois),quivont subir des transformations identiques. 
Chacune de ces espèces présente deux générations. Dans chaque 
cas, la ponte des oeufs est le stade final d'un cycle. Il y a deux 
sortes d'oeufs : oeufs éclosant dans la même saison et oeufs (dauer-
eiren) passant l'hiver dans la vase. 
Modèle 
Nous avons (Mommaerts S Bossicart, 1975; Podamo, 1976) déjà 
élaboré un premier modèle d'éclosion et de développement, valable 
pour la première génération d'Eurytemora americana. 
Dans cette simulation, la courbe d'éclosions est paramétrisée 
de telle manière que n cohortes soient engendrées pendant n jours : 
27r(j - j ) 
. - (cos ( 
	
o ) - 1) 
J 	 n 
où N. = nombre d'oeufs éclos au jour j 
x 	 = 1/2 du nombre d'individus de la cohorte la plus 
nombreuse ( x = 5000 ind./m 3 ) 
n 	 = période d'éclosion (60 jours) 
A chaque cohorte est appliqué un calcul de croissance (caracté-
risé par des constantes spécifiques du stade de développement envisagé) 
et de transformations de stades. 











Fi g . 1 1 7 . Dynamique de développement des nombres(au dessus) 
et des biomasses(en dessous)des stades de croissance 
d'une population d'Eurytemora americana au Bassin 
de Chasse,calculée avec un modèle basé sur une 
équation paramétrisée d'éclosions et le développement 
simultané de plusieurs cohortes(voir texte). 
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Donc la dynamique de chaque stade comprend : 
1) input de cohortes à partir du stade antérieur. 
2) croissance et mortalité dans les cohortes contenues 
dans le stade. 
3) output de cohortes vers le stade ultérieur. 
La figure 117 montre les résultats d'une simulation très simpli-
fiée (nutrition optimale, pas de mortalité) pour Eurytemora americana. 
Ce modèle est plus explicitement décrit au § 
Les diverses constantes d'ingestion et valeur de biomasses adop-
tées sont basées sur des chiffres de Daro (1974). Nous basant, par 
ailleurs sur une revue de Welch (1968), nous considérons que 15 % 
de l'ingestion sont affectés à la croissance. Par stade de dévelop-
pement on a les taux d'ingestion horaire suivants : 
nauplius moyen 	 : 0.060 mg C/mg C 
copépodite moyen : 0.048 mg C/mg C 
adulte moyen 	 : 0.020 mg C/mg C 
A chaque pas de calcul, et par cohorte, se fait le test sur la 
biomasse individuelle (biomasse cohorte/nombre d'individus) de telle 
manière que la transformation de la cohorte vers le stade de dévelop-
pement suivant est déclanchée quand un seuil est atteint. Les biomas-
ses suivantes agissent comme seuils : 
biomasse initiale d'un nauplius 
	 8 10 -5 mg C 
copépodite : 	 48 10 -5 mg C 
adulte 	 : 	 736 10 -5 mg C 
finale 	 : 1008 10 -5 mg C 
On observe des pics successifs et inégaux en hauteur et en durée. 
En effet, les caractéristiques géométriques d'un pic reflètent les 
différents potentiels d'accumulation des cohortes dans les divers 
stades de développement. On ne peut donc déduire la mortalité à par-
tir des seules différences de hauteur de pics successifs, ni le temps 
de développement d'un stade à partir du seul écart entre deux sommets 
de pics (ex: Cushing (1964), Parsons et al. (1969), Daro (1974) ). 
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En effet, en ce qui concerne ce dernier point, seuls les temps 
qui séparent les apparitions de la lère cohorte dans chaque stade 
sont exploitables. Dans notre simulation, ils sont : 
13 jours pour le temps de développement de nauplius à copépodite. 
36 jours pour le temps de développement de copépodite à adulte. 
Par contre, les écarts entre pics sont : 
25 jours entre nauplii et copépodites (surestimation) 
20 jours entre copépodites et adultes (sous-estimation) 
(remarque : cette simulation ayant surtout une valeur de démonstra - 
tion, les temps de génération mentionnés ici ne doivent pas être pris 
à la lettre, d'autant plus qu'on a volontairement simplifié les équa -
tions de croissance). 
Nous avons fortement perfectionné ce modèle en vue de son in-
sertion dans la simulation globale du S III.F. La subroutine ad hoc 
y est commentée et plusieurs cas sont analysés. Les améliorations 
concernent : 1) la régulation de la ration alimentaire par le phyto- 
plancton, avec la ration maximale étant une fonction 
du poids individuel selon une relation allométrique. 
2) la régulation de la respiration (relation d'Ikeda, 
voir S II.D.). 
3) l'introduction de pertes en cours de développement 
(excrétion, mortalité). 
4) l'extension du cycle à 2 générations successives. 
5) la simulation simultanée par la même routine des 
cycles de développement de Eurytemora et de Acartia. 
D'autre part, Bossicart (comm. pers.) a récemment développé un 
modèle multi-cohortes du développement des copépodes dominants (Te-
mora longicornis) en Baie Sud de la Mer du Nord. Ce modèle diffère 
fortement de celui qui est décrit plus haut par son caractère analy-
tique (faisant gagner en finesse mathématique ce que l'on perd en 
réalisme écologique). Un aspect intéressant de ce modèle concerne 
le flux d'éclosion qui n'est plus forcé dans le système. On distingue : 
1) un processus de ponte : la moitié des adultes (=les femelles) 
pondent chacun (y) oeufs quand ils arrivent en fin de développement 
I I I .C. 1. 
2) une phase d'hivernage et mortalité : ces oeufs subissent une mor-
talité dont le taux est constant : 
_ _aï 
dt m y où m = taux de mortalité 
y = nombre d'oeufs subsistant 
dans la vase. 
3) une phase d'éclosion : à dater d'un seuil (15 avril), on a : 
dY = (m + h)y dt 
où h = taux d'éclosion, variable avec le temps selon une loi 
linéaire: 	 h = at 	 (a = constante) 
Bossicart démontre que le flux d'éclosion vaut : 
E
t 	
at (y o . e 
- ( at2  2 + mt) 
1.2. Le méroplancton  
Comme pour l'éclosion des copépodes, on est réduit à écrire 
des équations qui forcent l'apparition des polydores, des crépidules, 
des larves de lamellibranches, etc... dans le système. Dans les deux 
cas, le problème du stimulus de l'éclosion reste à éclaircir. Chez 
les organismes méroplanctoniques, les dates d'apparition des larves 
varient d'une année à l'autre. Plusieurs générations successives peu-
vent même se présenter dans la même saison, sans qu'on en connaisse 
les raisons (lumière, température ou combinaison particulière de ces 
deux facteurs ? oxygénation ? phéromones ? etc...) 
Les équations utilisées dans le modèle global du § III.F. sont 
des fonctions périodiques simples telles que les nombres maximaux 
d'individus atteignent 80000/m 3 pour Polydora et 40000/m 3 pour Cre-
pidula, avec une période de 45 jours. Le début du cycle est déterminé 
au jour 90 pour Polydora et au jour 150 pour Crepidula. Ainsi les 
deux populations fluctuent en alternance. 
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2. REGULATION DES FLUX DU ZOOPLANCTON A COPEPODES 
2.1. L'ingestion  
On sait que le taux d'ingestion varie selon : 
1) l'abondance du substrat nutritif utilisable 
2) la nature et le stade de développement de l'organisme zooplancto-
nique 
3) une périodicité nycthémérale éventuellement liée à des phénomènes 
migratoires. 
2.1.1. Effet de abondance et nature du substrat nutritif 
L'analogie avec la relation non-linéaire phytoplancton-nutrient 
n'a été faite qu'assez récemment. En effet, jusqu'il y a peu, on 
utilisait encore la formulation de Riley (1936) qui implique une ra-
tion alimentaire proportionnelle à la quantité de substrat disponible : 
dP 
= -g ZP dt 
où g = taux de filtration 
Z = concentration du zooplacnton 
P = concentration du phytoplancton 
(ex : Lassen & Nielsen (1972); Hendricks (1972)). Cette relation 
est perfectionnée par Walsh & Dugdale (1972) qui introduisent un 
seuil P 1 en-dessous duquel il n'y a pas grazing : 
dP 71-f 	 -g Z(P - P 1 ) 1 
Il revient à Steele (1972) d'avoir introduit l'hyperbole de 
Michaëlis-Menten dans un modèle de zooplacnton : 
dP C(P - P 1  ) _  
dt 	 D + P 
où C = taux de grazing maximal 
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P = concentration du phytoplancton 
P 1 = concentration seuil du phytoplancton 
= constante de demi-saturation 
Lnfin, signalons le modèle assymptotique conçu par Ivlev (1955) 
et corroboré par de nombreuses observations (ex : Corner et al.,1972). 
Ce modèle a été modifié par Parsons et al. (1972) et utilisé par de 
nombreux modélisateurs (ex : O'Brien et Wroblewski, 1972) depuis : 
-d (P - P 1 ) I 	 E. (1 - 
où I = taux d'ingestion 
d = constante qui définit la forme de la courbe 
avec — 	 la concentration de P telle que d p 
I - 3 E Z  (quand P 1 = 0) 
C'est cette formule que nous employons dans notre modèle global 
(§ III.F.). Une variation nycthémérale du grazing est considérée en 
option, moyennant une adaptation de d (Mac Allister, 1970). 
Le modèle Ivlev-Parsons a engendré toute une littérature où il 
est évalué ou comparé à d'autres modèles (Mc Allister (1970); Powers 
(1974); Dubois & Mayzand (1975); etc...). 
On assiste cependant àl'heure actuelle au développement rapide 
d'une nouvelle génération de modèles qui cernent le problème de 
beaucoup plus près en le décomposant : il est tenu compte des possi-
bilités réelles de filtration des organismes (dépendant des distances 
intersétulaires de l'appareil filtrant) et de la distribution des 
tailles de particules dans le milieu (ex : Poulet (1973); Nival & 
Nival (1976); Boyd (1976); Lehman (1976); Lam 8 Frost (1976). 
2.1.2. Influence de la taille des copépodes 
Les rations alimentaires maximales moyennes par stade de dévelop- 
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III.C.2. 
pement utilisées dans le modèle du 4 III.C.1.1. correspondent pour 
un nauplius 	 : 0.060 mg C/mg C 
	 = 144 % du poids/jour 
	
copépodite : 0.048 mg C/mg C 
	 = 115 % du poids/jour 
adulte 	 : 0.020 mg C/mg C 
	 = 	 48 % du poids/jour 
Ces valeurs se distribuent sur une courbe que nous pouvons for -
muler de la manière suivante : 
2,n(% j -1  ) 	 -0.31 £n( poids 
-
en mg ) 
	 6.1 
1 0 
On substitue ainsi une solution continue à la solution discrète. 
C'est la solution qui a été adoptée dans la deuxième version de notre 
modèle (4 III.F.). 
2.2. La respiration, l'excrétion et la mortalité  
Nous n'avons pas abordé ces aspects de manière approfondie : 
en ce qui concerne la respiration, une relation à la taille a été 
prévue dans le modèle du 4 III.F. 
R' 	 -0.309 W + 0.015 (voir 4 11.0.3.2.) 
adaptée de Ikeda (1970). 
Il n'a pas été prévu de relation à la température bien que ce 
mécanisme soit vraisemblable. En effet, il est inutile de compliquer 
cette relation sur laqeulle plane déjà un doute sérieux (la respira
-
tion n'est-elle pas plutôt directement dépendante de la ration ali-
mentaire ? Dans le cas d'une saturation alimentaire (cas pratiquement 
réalisé en permanence au Bassin), la ration ne dépend que de la taille 
des organismes et dès lors; la respiration qui dépend aussi de la 
taille lui est proportionnelle). 
En ce qui concerne l'excrétion, nous ne prévoyons pas de régu
-
lation à ce stade-ci du modèle. Le coefficient 0.2 (20 % de l'inges
-
tion en C) a été adapté pour l'excrétion en carbone et 0.06 (6 % de 
III.C.3. 
l'ingestion en C) pour l'excrétion d'azote inorganique (voir § II. 
0.4.). 
La mortalité survient normalement en fin de développement de 
cohorte (seuil donné par le rapport biomasse cohorte/nombre individus 
1008 10 -5 mg C) mais aussi en cours de développement (taux 
j -1 	
ajusta- 
ble : = 5 % 
	 ) dans la deuxième version du modèle. On a,en outre, 
prévu la possibilité de moduler ce taux en réponse à un stress (rem -
plissage partiel du Bassin, par ex.). Cependant, en raison de notre 
ignorance des vrais facteurs de mortalité (dont la prédation), le 
taux adopté conserve un caractère essentiellement statistique. 
3. FLUX AU NIVEAU DES COMPARTIMENTS MEROPLANCTONIQUES 
Le développement de ces compartiments est entièrement paramétrisé. 
Le flux d'ingestion qui est adopté est basé sur les mesures de Daro 
(1974) (voir aussi tableau 23). 
III D. Régulations au niveau 
du compartiment bactéries pélagiques 
Le recyclage des nutrients est traité de manière fort variable 
dans les différents modèles existants : on retrouve jusqu'à récem-
ment, la conception: 
-›- zooplancton -› détritus et excrétion 
nutrient ± phytoplancton 
-› sédimentation 
conforme au paradigme classique et qui retarde (ex : Lassen & Nielsen, 
1973; Steele, 1974) par rapport aux découvertes sur le cycle rapide 
de la matière organique en phase pélagique. 
Un certain progrès s'ébauche chez des chercheurs qui admettent 
un terme de perte par excrétion ou autolyse chez le phytoplancton 
(ex : proportion constante de la population chez O'Brien & Wroblewski, 
(1976) ou régulation par des facteurs de milieu dans le modèle CYCLE 7 
(f 111.8.1.4.1.2.), bien que la transformation en composés inorga-
niques soit implicite. 
Il est beaucoup plus rare de voir formuler une équation explicite 
pour un ou plusieurs compartiments de matières organiques et pour les 
activités hétérotrophes qui leur sont associées : citons Patten & 
al. (1975) qui ont proposé un modèle extrêmement complet avec plusieurs 
compartiments détritiques. 
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Le grand problème consiste à trouver une fonctionnelle pour T 
dans  : 
d(M0) _ 	 1 (MO) dt 	 T 
où (MO) = concentration en matière organique (dissoute 
ou particulaire) dans l'eau 
T 	 = temps de turn-over 
Il y a évidemment autant d'équationsqu'il y a de groupes globa-
lisables de substances organiques. Ces équations sont de surcroît 
fortement interdépendantes en raison de phénomènes de compétition 
pour les substrats, beaucoup plus importants que chez les autotrophes 
(ex : Vaccaro g Jannasch, 1967). On a déjà vu au 4 III.F.3.1. qu'il 
fallait prévoir au minimum deux ordres de grandeur pour la fraction 
dissoute (très labile, avec temps de turn-over < 1 heure; et moyen-
nement labile, avec temps de turn-over de l'ordre de la journée ou 
plus). 
Plusieurs recherches sont actuellement en cours dans le cadre 
d'un programme de recherches sur le recyclage de la matière organique 
en Mer du Nord. La dégradation de la matière organique est particu-
lièrement étudiée par Billen (détection de substrats possibles (ex : 
glycollate) dans le milieu et mesure de leur temps de turn-over avec 
marquage radioactif) et Joiris (cinétiques de consommation d'oxygène, 
mesures de temps de turn-over avec subtrats marqués (hydrolysats al-
gaux)). 
On pense que les cinétiques d'uptake hétérotrophique obéissent 
à la loi de Michaëlis-Menten (cf. expériences de Parsons & Strickland 
(1962) avec glucose et acétate marqués, en milieu naturel) ainsi 
qu'aux autres contraintes (ex : température), de la même manière qu'on 
a tenté de l'établir pour le phytoplancton au 4 III.B.1. Wright g 
Hobbie (1965) travaillant sur bactéries lacustres, ont établi que 
	
pour des concentrations faibles de substrat 
	 on trouvait : 
K 5 = 5 mg/m 3 (acétate) et 7 mg/m 3 (glucose). Les phénomènes de com-
pétition évoqués plus haut peuvent évidemment obscurcir considérable-
ment le problème. 
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En ce qui concerne le Bassin de Chasse, le bilan de la fig. 49 
(4 II.H.2.1.2.3.) peut peut-être servir à apporter certaines infor -
mations utiles en dépit du fait que le nombre et la fréquence des 
observations aient été trop faibles. 
Considérant, d'une part, que la respiration bactérienne (mesurée 
sur base de la vitesse initiale de consommation d'0 2 ) se rapporte es-
sentiellement à la fraction très labile de la matière organique dis -
soute (excrétion algale surtout) et d'autre part, un état stationnaire 
de la biomasse phytoplanctonique (à l'échelle de quelques jours), on 
peut défendre que : 
1 ° ) le flux net négatif implique une consommation supplémentaire 
sur un autre pool que celui qui est alimenté dans la journée 
par la fraction très labile (excrétion, autolyse) de la pro-
duction primaire nette (à moins d'une sous-estimation impor-
tante de cette contribution, ce qui n'est pas exclu). 
2 ° ) le flux net positif correspond à la production d'autre chose 
(détritus et fractions solubles peu labiles) que ce qui est 
facilement consommé. 
De toute manière, nous avons une alternance de situations où la 
fraction labile représente tantôt une proportion faible de la produc -
tion nette (phases de croissance phytoplanctonique) et tantôt une pro -
portion importante (phases de décroissance phytoplanctonique). 
Dans l'hypothèse où les alternances de flux net se rapporteraient 
à une fraction moins labile de la matière organique, on peut recher-
cher des correspondances avec les alternances du flux dérivé de la 
BOD 5 dont on estime qu'il correspond largement à une fraction moyen-
nement labile et "dissoute" (c'est-à-dire qui passe largement les 
pores d'un filtre de 0.45 p(Joiris, commun.pers.). 
Nous basant sur les chiffres de 1974, déterminés par Joiris 
(voir 4 II.F.), on calcule pour cette fraction des taux de dégradation 
compris entre 0.05 et 1 j -1  (temps de turn-over entre 1 et 20 jours) 
pour une plage de concentrations généralement comprises entre 500 et 
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2000 mg C/m 3 (après conversion : 1/LeM 0 2 	 de 000 5 = 10 mg C/m
3 ). 
Etant donné que ces valeurs sont basées sur des vitesses de respi -
ration au temps zéro (tangentes à la partie initiale de la cinéti-
que de consommation), la fraction très labile prend sans doute trop 
d'importance dans leur pondération. On peut donc s'attendre à ce 
qu'ils sous - estiment les temps de turn-over de la matière oxydée 
dans une expérience de BOD 5 . 
Cette matière peut s'accumuler (et donc se doser plus facilement) 
au gré des fluctuations de production (1), au contraire de la matière 
très labile pour laquelle s'établit un état stationnaire situé à un 
niveau de concentration faible (cf. Banoub & Williams, 1973). 
On remarque au Bassin de Chasse, que le flux de matière mesurée 
par BOD 5 intéresse une quantité variant généralement entre 5 et 100 % 
du flux net. Les contributions les plus faibles (5 à 10 %) s'obser-
vant pour les alternances positives du flux net : à côté d'une pro-
duction nette de BOO, il y a donc production de matière moins labile. 
Les contributions les plus importantes (10 à 100 %) s'observent pour 
les alternances négatives du flux net : il n'y a pas production de 
matière nouvelle mais dégradation du stock de matière mesurable par 
BOD 5 . 
Il est remarquable que, selon la phase de croissance phytoplanc-
tonique - évolution nette positive ou négative - on aurait des produit 
de mortalité différents : 
évolution nette positive : faible fraction labile mais production 
de BOD. 
(1) On connaît, par la littérature, Riley & Chester (1971); Strickland 
(1965), des valeurs de DOC pour les milieux océaniques (500 mg C/ 
m 3 ), côtiers (1000 mg C/m 3 ) et littoraux (jusqu'à 20000 mg C/m 3 ). 
Dans le port d'Ostende, Persoons S De Pauw (1968) avaient mesuré 
des concentrations de ce dernier ordre de grandeur. Sauf en zone 
estuarienne ou littorale, où elle est peut-être équivalente, la 
fraction particulaire (POC) représente sensiblement un dixième 
de la valeur de la DOC. D'autre part, la fraction mesurée par BOD 
ne concernait qu'une faible fraction (- 10 % ?) de cette DOC. 
évolution nette négative : forte fraction labile et peu ou pas 
de production de B00. 
Il est généralement admis que la physiologie des organismes phy-
toplanctoniques diffère normalement selon la phase de croissance. Ces 
observations ne sont donc pas contradictoire, a priori. 
Vers un modèle de production-consommation de la matière organique  
Dans une première étape, nous serons donc amenés à tenter une 
modélisation du processus de production et de dégradation de la ma-
tière organique (supposée être à concentration saturante), à deux 
échelles de temps : 
1 ° ) dégradation instantanée de la fraction la plus labile, avec 
conversion en matière bactérienne (30 % d'efficience) et 
donc excrétion de 70 % sous forme inorganique (N - NH 4 calculé 
selon C/N = 5). Il n'y a, en effet, pas d'équation d'évolu-
tion pour ce pool, puisque l'échelle de temps du phénomène 
correspond au pas de calcul dans la simulation numérique. 
2 ° ) établissement d'une équation d'évolution pour la fraction 
moyennement labile, consommée dans la BOD 5 . 
En phase de décroissance du phytoplancton, c'est-à-dire, quand 
- r)B < (e + m) B 
où k = taux de production brute 
r = taux de respiration 
e = taux d'excrétion 
m = taux de mortalité 
B = biomasse phytoplanctonique 
les produits d'excrétion et de mortalité sont plus labiles et sont 
donc instantanément convertis. 
En phase de croissance du phytoplancton, c'est - à - dire quand 
(k - r)B > (e + m)B 
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il y a partition entre les composés labiles et les autres. Les pro-
duits d'excrétion étant supposés être toujours très labiles, il s'en-
suit que c'est une fraction de la mortalité qui alimente un pool de 
matière moyennement labile : 
a m B = flux de matière peu labile 
(1 - a) m B = flux de matière labile directement dégradée 
On peut tenter d'écrire une équation d'évolution (voir modèle 
du 4 III.F.) pour le pool de matière moyennement labile. On a vu 
que celui-ci fluctue dans une plage de 500 à 2000 mg C/m 3 . Cette 
fluctuation se fait en fonction : 
a) des apports : 1 ° ) en phase de croissance phytoplanctonique 
2 ° ) lors d'entrées d'eau du port d'Ostende (rappel : 
DOC - 20000 mg C/m 3 et BOD - 10 % de DOC) 
b) de la consommation : (rappel : les temps de turn-over sont compris 
entre 1 et 20 jours, ou plus). 
A une échelle intermédiaire, nous avons écrit un modèle plus 
simple ayant surtout une valeur démonstrative : supposant une contri-
bution journalière de 10 % de la production primaire à un pool de 
matière moyennement labile, et une variation saisonnière de cette 
production (une fonction sinusoïdale forcée dans le modèle), on peut 
simuler l'évolution du stock de matière organique pour des temps de 
tunr - over variables (fig. 118) : 
d(M0) dB 	 1 
- a ( 	 T - 	 (MO) dt 
où (MO) = concentration de l'eau en matière organique 
dB 
dt 	 production nette du phytoplancton 
a 	 - fraction contribuée par la production primaire 
(= 0.1) 
T 	 = temps de turn-over (j -1 
 ) de la matière organique 
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t. O. = 33.3 j 
F.O. = 16.7 
t. O. -= 8.3 j 
t.O. = 4.1 j 




45 	 Jours 
1000 
200 
Un voit que, plus le temps de turn - over est long, plus la 
matière urganique s'accumule facilement, avec un déphasage de plus 
en plus prononcé par rapport à la production primaire. L'ordre de 
grandeur du stock accumulé et le déphasage sont compatibles avec 
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Modèle simple de succession de populations 
phytoplanctoniques(paramétrisé)et d'évolution 
de la concentration en matière organique 
dissoute dans l'eau,étant donné la production 
de matière labile(une fraction constante de 
la production primaire)et divers taux de 
dégradation(exprimés par le temps de turn-over). 
111E. Régulations au niveau 
du compartiment bactéries benthiques 
On a vu au chapitre II que le sédiment et le phytoplancton 
constituent l'axe majeur des échanges de matière dans le système 
Spuikom. En ce qui concerne le métabolisme de l'azote, Billen(1976) 
a developpé un modèle du processus de nitrification - dénitrification 
qui rend bien compte des profils de NO 3 observés dans l'eau intersti-
tielle du sédiment, tant de la zone vaseuse que de la zone sableuse, 
et du flux de NO 3 au travers de l'interface sédiment - eau. 
Dans ce modèle, la variable de commande principale C
o
(concen-
tration de NO 3 à l'interface = dC)(1) est forcée selon un modèle 
de variation annuelle simulant bien l'évolution de la concentration 
C dans l'eau (voir fig. 40). 
Dans notre modèle global, C devient une variable dépendante du 
jeu d'interaction sédiment-phytoplancton : 
(1) cP = coefficient de porosité : 0.6 en zone vaseuse et 0.5 en 
zone sableuse 
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dC dt = régénération - assimilation 
= f(C
o
) 	 f(C) x B 
Par contre, il n'y a malheureusement nas de mod è le disponible 
4 
actuellement pour l'ammoniaque, de sorte que la régénération de NH 4 
devient une variable forcée dans notre modèle. 
Le modèle de nitrification-dénitrification 
Le processus de dénitrification est rendu par une réaction-du 
ler ordre : 
r = k d C 
où r = taux de dénitrification 
k d = constante de 1er ordre, de dénitrification 
C = concentration en NO 3 
r obéit à une loi de type hyperbolique qu'on a simplifié (pour faci-
liter l'analyse mathématique) en : 
V
max  
r -2 Km 
	
NO ] 




	 2 Km 
V 
max 
 est fonction do la température. De sorte que 8illen a établi 
que k d  (sec
-1 ) vaut 3.2 10 -4 10 T/27.6 pour la zone vaseuse et vaut 
0.3 10 -4 
 10 T/27.6 pour la zone sableuse (T en ° C). 




n 	 n 
où k
n 
= taux de nitrification, fonction de la température 
Z
n 
= épaisseur de la couche où se fait la nitrification 
et également fonction de la température. 




2.5 10 -6 10 T/25 pM/cm 3 
bleuse 
1.3 10 6 10 T/14 pM/cm 
eont pour la zone vaseuse: 
sec et 9.5 10 -T/9 cm et pour la zone sa- 
sec et 10 
	 10 -T/20 cm 
Etant donné qu'il existe une nitrification en surface et une 
dénitrification sous-jacente, tant dans la zone vaseuse que dans la 
zone sableuse (mais avec des intensités très différentes), un même 
modèle à deux couches a pu être écrit pour les deux zones. 
Selon Berner (1971, 1974), le comportement d'une espèce C dissoute 
dans l'eau interstitielle peut être décrit par une équation diagénéti- 
que : 
DC 	 â 	 2 C  
= D 	
- w 	 +r =Oàl'état stationnaire 
Dt 	 DZ
2 âZ 
où C = concentration 
D = coefficient de diffusion 
t = temps 
Z = profondeur 
w = taux de sédimentation 
r = taux net de production ou consommation par des 
processus biologiques ou autres. 
qui dans le cas du modèle décrit ici devient : 
2 DC 	 C 
= D â 
	
7 - w r_ 	 ck
n 
- (1 -E)k d C = 0 ât 	 DZ 	 DZ 
E permet le passage d'une couche à l'autre dans le traite- 
	
ment mathématique : E = 1 
	 pour Z < Z n 	 (nitrification) 
	
= 0 
	 pour Z > Z n 	 (dénitrification) 
Billen a montré que w est très petit en regard des termes de ni-
trification et dénitrification, de sorte que, en négligeant le terme 
où w apparaît, il aboutit aux solutions suivantes : 
o 
Z + C 
k








( 2 	 4. /kd Z n ) - C 
o 
k Z n) - o 7,  
1 ° ) pour Z 	 Z n 
Ln 
+ y — k d 
2 ° ) pour Z > Z n 




c'est-à-dire l'équation d'un modèle de dénitrifieation simple 
















D prend les valeurs suivantes : 
zone vaseusP 	 : 10 -4 cm 2 /sec 
zone sableuse : 2.10 -4 cm 2 /sec 
On remarque que ces valeurs sont plus élevées que celles prévues 
pour la diffusion moléculaire ! 	 En effet, des microturbulences et 
une bioturbation accélèrent l'échange avec la colonne d'eau. 
Comme d'une part, il a été démontré que les profils dans le sé-
diment atteignent rapidement l'état stationnaire (1) et quo d'autre  
(1) le traitement mathématique simulant les situations transientes se 
succédant après un bond important de concentration à l'interface 
a été également réalisé par Vanderborght et Billon (1975). Les 
variations nycthémérales d'assimilation par le phytoplancton ne 
sont guère susceptibles de produire des bonds de concentration 
assez importants pour engendrer des situations transientes telles 
que le flux à travers l'interface serait modifié de façon impor-
tante. 
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Le gradient à l'interface se déduit de ces équations et le flux 
par application de la loi de Fick 
part, la fluctuation de la variable de commande est progressive, la 
variation saisonnière des profils peut être représentée par une suite 
d'états stationnaires correspondant aux valeurs instantanées de la 
variable de commande. 
Problème de l'ammonification 
A la suite des difficultés particulières que suscite l'existence 
d'une évasion d'NH 4 vers une nappe souterraine, les premières équa-
tions diagénétiques (Jo Podamo 1974) 	 sont abandonnées. 8illen uti- 
lise provisoirement le bilan d'utilisation d'oxydants comme mesure de 
la dégradation de matière organique (voir 4 II.G.2.1.). 
C'est ce flux que nous faisons varier selon une loi saisonnière 
de liaison à la température, avec un R 10 = 2.5 (fig.36), 
(vraisemblable pour le sédiment, Billon, communication personnelle), 
ce qui correspond à l'équation 
+ 2 	 0.09 T+4.1 flux d'NH 4  (mg (m N/m jour) = e ' 	 j 
avec T = ° C 
pour le flux n'allant pas vers la nappe phréatique. 
III .F. 1. 
III F. Vers un modèle global 
d 'écosystème 
Avec le matériel décrit dans les chapitres précédents - en 
partie données de base et en partie possibilités - il nous paraît 
utile de tenter une première synthèse sous la forme d'un modèle 
global d'écosystème. Il s'agit d'un exercice de mise en forme cohé-
rente de l'ensemble de nos hypothèses, dont le moindre mérite n'est 
pas de faire apparaître clairement les problèmes qui se posent dans 
le cadre que l'on s'est fixé. Ceci se vérifie notamment au niveau 
de la conception. La discussion qui suivra ce chapitre devra aussi 
faire le bilan des problèmes révélés par le fonctionnement du mo-
dèle. 
1. DESCRIPTION GENERALE (fig. 119) 
Le modèle que nous proposons est un modèle de circulation de 
carbone et d'azote. Il comporte dans son état de développement 
actuel : A) Trois compartiments végétaux avec : 
a) une équation d'évolution pour le phytoplancton 
b) une équation d'évolution pour le quota cellulaire d'azote du 
phytoplancton 
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Représentation schématique du modèle global d'écosystème 
ECOPHY avec les variables d'état(trait plein) etles 
compartiments paramétrisés.Les translocations(identifiées 
par le n 2 de coefficient qu'elles portent dans le 
programme)peuvent se rassembler en 4 groupes fonctionnels 
(voir texte). 
III.F.1. 
d) des translocations paramétrisées pour le compartiment diatomées 
benthiques 
B) Cinq compartiments animaux avec : 
a) une équation d'évolution/cohorte pour les nauplii d'Eurytemora 
b) " 	 7, 	 or 	 copépodites 
	
IO 
C) 	 " 	
I/ 	 Pt 	 Il 	 adultes 
d) " 	 ,, 	 nauplii d'Acartia 
e) PI 	 21 	 Of 	 Il 	 copépodites 	 f ►  
f) " 	 I/ 	 If 	 II 	 adultes 
g) des translocations paramétrisées pour Polydora 
h) " 	 I, 	 ,, 	 Crepidula 
i) " 	 ,, 	 le zoobenthos herbivore 
C) Trois compartiments se rapportant à la dégradation de la  
matière organique avec : 
a) une minéralisation immédiate pour la matière organique très labile 
(dans l'eau) 
b) une équation d'évolution pour la matière organique à turn-over 
plus lent (dans l'eau) 
c) des processus d'ammonification, nitrification et dénitrification 
dans le sédiment, et les phénomènes d'échange par diffusion qui 
forment un sous-modèle serai-paramétrisé(modèle Billen). 
	
D) Deux compartiments "nutrients" 
	 avec : 
a) une équation d'évolution pour le NO 3 dissous 
b) une équation d'évolution pour le NH4dissous 4 
On remarque ici que la matière organique particulaire (POM) ne 
figure pas explicitement dans ce schéma. Cependant, on verra dans la 
discussion des routines zooplanctoniques et zoobenthiques, qu'elle 
entre effectivement en ligne de compte dans le calcul de l'ingestion, 
compte tenu d'un rapport C particulaire /C phyto paramétrisable. 
Néanmoins, le cycle reste ouvert puisque le sous-modèle de régénéra-
tion dcs nutrients dans le sédiment ne tient pas compte de l'effet 
d'accumulation do la POM à l'échelle du temps qui nous intéresse ici. 
III.F.1. 
La fig.119reprend les principaux flux (avec leurs codes dans le 
programme) qui participent aux équations de conservation qui décri-
vent le système. 
Un distingue 4 groupes de flux 
1) flux de consommation de nutrients dissous par les compartiments 
végétaux 
2) flux de consommation du phytoplancton et de la POM (implicite)  
par les compartiments animaux 
3) flux d'excrétion de DOM par les compartiments végétaux qui pro-
duisent de la D.C.C. à turn-over rapide, et par les compartiments 
animaux (+ mortalité phytoplanctonique) qui produisent de la D.O.M. 
à turn-over plus lent 
4) flux de minéralisation avec (a) un nombre important de transloca-
tions d'azote ammoniacal, des différents compartiments hétérotro-
phes vers le pool de NH 4 dissous 
(b) une translocation d'azote nitrique 
du sédiment vers le pool de NO 3 dissous dans l'eau. 
Le programme de calcul ECOPHY a été écrit en language BASIC. 
La structure générale de ce programme est schématisée en fig.120. 
On y voit qu'après une importante étape de définition de cons-
tantes et d'initialisations, se fait une répartition entre différen-
tes subroutines, c'est-à-dire des sous-modèles qui calculent les dif-
férents flux en fonction des régulations imposées par les différents 
éléments du système ou bien selon des évolutions temporelles paramé-
trisées. On remarqua quu les phénomènes les plus lents (au niveau 
du zooplancton et du benthos) sont traités avec des pes de 1 jour 
tandis que les phénomènes les plus rapides (au niveau du phytoplanc-
ton et de la régénération par lus bactéries) sont traités avec un pas 
de durée réduite, à déterminer de telle manière que le modèle ait 
une solution stable (quelques minutes à une heure). 
Ensuite lus équations totalisent les flux pour chaque variable 
d'état. On remarque que les équations pour les différents stades de 
III.F. 1. 
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Fig.120. 	 Ordinogramme simplifié du modèle ECOPHY. 
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développement des cohortes des deux espèces zooplanctoniques ne figu-
rent pas à cette étape du programme. Elles existent cependant de ma-
nière implicite dans le processus d'analyse et de cumulation qui est 
programmé dans la subroutine "copépodes". 
Enfin, le fait d'avoir substitué un problème discret au problème 
initial continu fait apparaître des écarts et des instabilités (fig. 
121)dont il faut tenir compte dans le calcul d'intégration. 
La méthode numérique utilisée est du type prédicteur-correcteur. 
Nous avons choisi la méthode de Heun (méthode d'Euler améliorée) qui 
comporte une seule itération : 
prédicteur : 	 9 1 = y o + h y'o 
où y o 	 valeur de la fonction au temps 0 
y' = valeur de la dérivée 
o 
9 1 = première prédictionde la valeur de la fonction au 
temps 1 (= résultat d'une linéarisation) 
h = ât 
h 	 , 	 . 
correcteur : 	 1/ 1 = y o + 7 iy o 	 91) 
où Y 1 
	 deuxième prédiction de la valeur de la fonction au 
temps 1 
Quoique grossière, cette méthode est connue (Nielsen, 1973) pour 
avoir une bonne stabilité (fig.121). Pour nous, elle avait aussi 
l'avantage de la simplicité, c'est-à-dire, d'un coût d'utilisation 
admissible. L'ordinogramme de la fig.122 montre comment nous avons 
introduit l'itération dans le modèle. 
2. ANALYSE DES SUBROUTINES 
Quoique la formulation in extenso du programme ECOPHY figure en 
annexe à ce travail, il n'est pas inutile de commenter ici les diffé-
rents sous-modèles utilisés. 
Ou i F:1 	  
non •{2 
I PR E DICTE U R CORRECTEUR]  
11411 
	b.(Bouc le t 	 min) 
	
• 	  
oui 









Fi .121. Simulation du bloom printanier de phytoplancton 
   
et stabilité de la solution numérique correspondante, 
pour deux méthodes et diverses durées de pas de 
calcul. 
	
 NEXT St 
Fig.122. 
	
nrdinogramme du processus d'itération choisi. 
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2.1. Fonctions de guidage (I) et (II)  
Lumière incidente : on a repris les fonction décrites au 4 III.B.1.1. 
4.1. En option : des variations stochastiques qui simulent un 
climat réel (variations de I 
	 entre 2 enveloppes extrêmes 
o max 
+ variation diurne stochastique de I
o 
quand I 	 a une valeur 
o max 
ni très haute (probabilité de ciel tout à fait dégagé) ni très 
basse (probabilité de ciel tout à fait couvert)). Ces différentes 
options ont été testées (fig. 123, 124). 
Transparence de l'eau et self-shading : le coefficient d'extinction 
verticale est fonction de la teneur en chlorophylle a, comme 
décrit au 4 111.6.1.1.4.2. 
	 En outre, si la condition d'un rem- 
plissage partiel du Bassin est réalisée, la valeur minimale (or- 
donnée à l'origine) qui représente la contribution de POM non 
chlorophyllienne à l'absorption de la lumière dans l'eau, est 
augmentée fortement. 
Température de l'eau : on a repris les fonctions décrites au 
4 111.6.1.2.4. (fig. 123). 
Profondeur de l'eau ; 
	 en option, la profondeur diminue d'autant plus 
vite quo la température de l'eau est élevée. On a introduit la 
fonction empirique : 
T ° C - 3 fraction perdue (m/j) 
	
+ 0.0025 1700 
telle que le rythme maximum de remplissages partiels soit de 1 à 
2 par mois, en été. 
Quand le seuil de 1.2m est atteint (perte = 30 cm), un remplis- 
sage partiel rétablit le niveau à 1.5m. Simultanément, do la 
DOM est introduite, la transparence de l'eau diminue et le taux 
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Fig.123. 	 Test de la subroutine "fonctions de guidage". 
Variation nycthémérale de la température(T) 
et de l'intensité lumineuse(Id,par pas de une 
heure. 
140 * 











0**********1**t**t**t**t**I** it** t** t*** 
Jours x10 
Fig.124. Test de la subroutine "fonctions de guidage" 
Variation saisonnière de I max (variation 
stochastique entre les limites inférieure et 
supérieure).Le pas de calcul est de 10 jours. 
A comparer avec la fig.75. 
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2.2. Régénération par le sédiment  
On a utilisé les fonctions décrites au § III.E. La température 
agit à l'échelle saisonnière sur l'épaisseur de la couche où se fait 
la nitrification et à l'échelle nycthémérale sur tous les autres pro-
cessus. 
Les flux sont calculés séparément pour les zones vaseuse et sa-
bleuse. Ensuite, une pondération tenant compte des surfaces respecti-
ves des deux zones, permet d'établir un flux moyen. 
La fig.125 donne les variations des différents phénomènes pour 
une variation forcée de la concentration de NO 3 et un fonctionnement 
simultané des subroutines "fonctions de guidage". On a établi à cette 
occasion que la nitrification que nous calculons en hiver est environ 
deux fois plus grande que celle calculée par Billon, en raison d'une 
disparité des modèles de température de l'eau ! 
2.3. Phytoplancton  
2.3.1. Assimilation 
S'inspirant du modèle discuté au § III.O.1.4.3.2.(B), on calcule 
les deux fonctionnelles suivantes : 
dC C 
	
1 	 C 
	
uptake de C = dt 
	
= dt . Chdl.a  max . QX . f 1 (I).f(Q).f(T).f(M) 
	
uptake de N = dN 	 . 1 	 dN 	 max . Q X . f(I).f(N).f(T).f(M) dtC 	 dt 	 Chl.a 	 2 
où Q X = quota cellulaire en chlorophylle = Chlor.a/C 
f 1 (I) = fonction de la lumière; en option : 
1) le modèle de Vollenweider sans photo-inhibition 
2) " 	 I/ 	 // 	 avec photo-inhibition moyenne 
3) " 	 forte 
III.F.1. 
mg N/ m 2 
o o 
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Fig.125. Test 	 de 	 la 	 subroutine 




pas 	 de 
10 jours)du flux net d'NH4(1;1'=valeurs négatives), 
du flux d'ammonification(2),du flux net d N05 
(3 et 3')et du flux de nitrification(4). 
Cette figure est à comparer aux fig.36 et 38. 
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f 2 (I) = compression 	 de 	 f 1 (I) 	 dans 	 des 	 limites 	 telles 	 que 	 la 	 va- 
leur 	 minimale 	 est 	 non 	 nulle 
f (Q) = fonction 	 d'un 	 pool 	 interne 	 d'azote, 	 avec 	 valeur 	 minimale 
non 	 nulle. 	 En 	 option 	 : 	 1) 	 formule 	 de 	 Nyholm 
2) 	 " 	 Droop 
f (T) = fonction 	 de 	 la 	 température, 	 cf. 	 § 
f (M) = fonction 	 de 	 mortalité. 	 Le 	 principe 	 en 	 est 	 discuté 	 au 
III.B.2.3. 	 Cette 
	 fonction 	 est 
	 modulée 	 entre 
	 0.7 	 et 	 1 
selon 	 un 	 rythme 	 inverse 
	 de 	 celui 	 de 	 la 	 lumière 	 incidente, 
afin 	 d'accentuer 	 l'effet 
	 de 	 mortalité 	 nocturne. 	 Des 	 per- 
turbations du milieu agissent sur cette fonction (ex: 
remplissage du Bassin). 
f (N) = fonction de la concentration en azote dissous. L'existen-
ce simultanée d'au moins deux formes assimilables d'azote 
inorganique (NO 3 et NH 4 ) pose un problème très complexe. 
Il faut bien se rendre compte que l'hypothèse d'une in- 
_ 
hibition de l'assimilation de NO 3 par NH 4 permet d'esqui- 
ver ce problème en ne considérant plus que un seul nu-
trient. On peut soupçonner que c'est un partie une rai-
son du son succès chez les modélisatuurs. Or cette hypo-
thèse ne paraît pas vérifiée dans lu cas qui nous occupe. 
Certains auteurs ont tenté une pondération rudimentaire 
en introduisant un coefficient de préférence. Nous propo-
sons une pondération qui tient à la fois compte des par-
ticularités propres de chaque cinétique individuelle 
(incidence de la lumière et de la concentration en nu-
trient) et des proportions relatives des deux nutrients 
dans l'eau. En pratique, cette pondération revient à 
choisir la "ligne de moindre résistance" (c'est-à-dire 
de meilleure disponibilité), quelle que soit la nature 
au problème. Nous sommes très conscients de la faiblesse 
de cette solution qui tend à 
	 appliquer par hypothèse, un 
modèle de fonctionnement physique simple à des cellules 
dont on connaît par ailleurs la complexité de fonction-
nement et la spécificité des régulations. 
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On a ainsi : 
fraction du flux total attribuéeà NH 4 




 1 ( U U 	 ) + (NO 3 -) ( u ) 	
max 
	 )(I I 
max 	 max 
fraction du flux total attribuéeà NO
3 = 1 
On pose que le flux total est déterminé par une cinétique de 
Michaëlis dont les paramètres sont moyens (de fait, les cinétiques 
sont très semblables pour NO 3 et NH 4' si l'on en juge les revues de 
valeurs connues de K g ). 
).3.2.Respiration, photorespiration, excrétion et mortalité naturelle 
On a repris les formulations discutées au 
	 S 	 111.6.2. Cependant 
en ce qui concerne la respiration et la photorespiration, nous avons 
procédé à un découplage des deux types de métabolisme : 
r = cpis + r
I 
où 1 ° ) 4k = 2 rB k k 
	
 , de telle manière que 
max 
r I 	 r 	 3r 6 
2 ° ) r I = r e3 [0.33 + (1 - 0.33)f(I)] 
	 , de telle manière 
que : 	 r=r6  àsaturation lumineuse 
r =lr6  à l'obscurité 3  
r B = respiration de base (mitochondriale) 
r I = respiration de base à l'intensité lumineuse I (ce type de 
liaison est indirecte (cf. relation à un pool de substrat 
qui s'accumule le jour et qui s'épuise la nuit)). 
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Nous prévoyons également une liaison à la température : 




r B T Q 10 
à valoir pour l'expression de r
I 
seulement, puisqu'elle est 
déjà implicite dans (PK. 
2.4. Ulva 
On a paramétrisé l'évolution annuelle des flux d'assimilation 
et d'excrétion. L'équation logistique a été choisie pour décrire 
l'augmentation de la production primaire brute entre le 120ème jour 
(1er mai) et le 210ème jour (1er août). Avant le 1er mai, elle a une 
valeur constante de 100 mg C/m 2  j. Après le 210ème jour, elle retombe 
à son niveau minimal. 
K 
1 - e c-rt 
où K = 500 
500  
c = 2n ( 100  - 1) = 1.386 
r = 0.04 
Les flux d'uptake d'azote et d'excrétion de DOC sont des pro-
portions constantes de la production primaire brute. On applique la 
même ventilation entre NO 3 et NH 4 qu'au phytoplancton. 
2.5. Diatomées benthiques 
Cette subroutine est analogue à la précédente. L'augmentation 
de production primaire se fait entre le 60ème jour (1er mars) et le 
120ème jour (1er août). Il n'y a pas de mortalité généralisée à ce 
moment-là. 
K = 800 
00 
c = Zn ( 8 30 
r = 0.03 
- 1) = 3.245 
P t 
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2.6. Copépodes holoplanctoniques 
Le principe de ce sous-modèle a été expliqué au S III.C. Cette 
subroutine est employée à deux reprises (Eurytemora et Acartia). Elle 
prévoit deux générations successives pour chaque espèce. La courbe 
d'éclosion est le seul processus paramétrisé dans ce sous-modèle im -
portant où les diverses fonctions biologiques dépendent du stade de 
développement atteint (relations allométriques pour définir la ration 
alimentaire maximale et la respiration) et de la nourriture disponi-
ble (Ivlev-Parsons). 
Une disposition particulière ayant trait à la nature de la ration 
alimentaire a été introduite dans le modèle : en cas de perturbation 
par remplissage partiel du Bassin, le rapport POM/phyto qui figure 
dans l'équation d'ingestion est augmenté. Ceci est nécessaire pour 
éviter que le phytoplancton - dont la production est momentanément 
diminuée (shading, mortalité accrue) - ne soit éliminé par grazing. 
Le diagramme de la fig. 126 résume les opérations de ce sous -
modèle caractérisé par le traitement simultané de 60 cohortes et 
d'autant d'équations d'évolution . 
La fig. 127 illustre l'évolution (nombre d'individus) de trois 
cohortes parmi les 60 engendrées lors de l'éclosion des oeufs d'hiver 
de Eurytemora. La transformation d'un stade en l'autre est montrée 
en même temps que la décroissance du nombre, qui se produit entre 
deux générations successives, en raison de la mortalité. 
Les fig. 128 illustrent le fait que selon la ration alimentaire, 
les courbes des deux générations sont ramassées en une courbe unique 
donnant l'impression d'une seule génération (ration alimentaire ma-
ximale), ou bien nettement découplées (ration alimentaire = 2/3 du 
maximum) ou bien réduites à une seule courbe pour la 1ère génération 
(ration alimentaire = 1/3 du maximum). Il faudrait poursuivre l'analyse 
de ce sous-modèle et rechercher les conditions (optimisation des pa-
ramètres) dans lesquelles il produirait quand même des générations 
découplées (ce qu'on observe dans la nature) avec un phytoplancton 
saturant (cas du Bassin de Chasse). 
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Totalisation des nouplii 
toutes cohortes : 
nombres et biomasses 
Totalisation des copepoddes 
toutes cohortes : 
nombres et bi omasses 
Totalisation des adultes 
toutes cohortes : 
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Fig.127.  Test de la subroutine "Copépodes".Evolutiontpas=1 jour) 
du nombre d'individus dans 4 cohortes(n 2 5,20,30.et 
45)présentant chacune 2 générations (A et B).Les naupli 
sont représentés par des astérisques,les copépodites 
par des croix et les adultes par des points. 
t 	 t 
Fig.128.  Tests de la subroutine "Copépodes".Courbe d'éclosions 
(cercles)et évolution des nombres des nauplii 
(astérisques),des copépodites(croix)et des adultes 
(points)au cours d'un cycle complet à deux générations 
(abscisse:1pas=5 jours) 
A:ration alimentaire=1/3 max 
B: I/ 	 =2/3 max 
C: =max. 
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2.7. Polydora 
L'évolution saisonnière de la biomasse est paramétrisée. On se 
fonde sur l'observation de générations successives séparées d'environ 
45 jours et apparaissant dès le 1er avril. Les maxima sont d'environ 
80 10 3 individus/m 3 . On applique les chiffres d'ingestion pour des 
individus moyens (1.31 10 -3 mg C/ind. jour). L'excrétion vaut 50 
de l'ingestion. 
2.8. Crepidula  
Comme pour Polydora, on prévoit l'apparition de générations 
successives dès le 1er juin. La période est également de 45 jours. 
Les maxima sont d'environ 40 10 3 individus/m 3 . Le chiffre d'ingestion 
est de 0.68 10 _3 mg C/individu moyen jour. L'excrétion vaut 50 % de 
l'ingestion. 
2.9. Zoobenthos 
On a écrit une équation logistique pour décrire l'ingestion 




K = 120 mg C/m 2 /j 
c = in ( 1 * - 2.398 
r = 0.03 
L'excrétion vaut 50 % de l'ingestion. 
2.10. Régénêration pélagique  
Cette subroutine traite le cas des excrétions de matière orga -
nique très labile par les végétaux. La minéralisation (70%) se fait 
dans le même pas de calcul. 
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La mortalité du phytoplancton produit selon les cas (période 
de croissance ou de décroissance) une matière détritique qui sera 
respectivement considérée comme peu labile ou partiellement très 
labile. Le pool de matière peu labile est alimenté par la mortalité 
du phytoplancton, les excrétions du zooplancton et du zoobenthos et 
lors d'un remplissage partiel du Bassin de Chasse. 
Le temps de turn - over de cette matière est fixé à 4 jours, dans 
les premières simulations. 
3. EQUATIONS D'EVOLUTION 
Ces équations se déduisent en grande partie de la fig. 119 où 
figurent les indices et leurs significations. Les translocations 
appartenant au système conservatif sont encadrés. Les() indiquent 
un changement d'unité (azote 	 carbone ou inversément). Les (') in - 
diquent qu'il y a multiplication de taux par la biomasse au stade 
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4. VALEURS INITIALES ET CONSTANTES 
Voir la première rubrique du programme complet, en annexe. Les 
concentrations y sont données en mg C/m 3 ou mg N/m 3 . Les symboles 
et notations sont celles des simulations des chapitres précédents. 
5. PREMIERES SIMULATIONS AVEC LE MODELE GLOBAL 
Les premiers tests sont encourageants étant donné qu'il n'a été 
procédé à pratiquement aucun ajustement. 
L'allure générale de l'évolution du phytoplancton au Bassin de 
Chasse est bien rendue (fig. 129); un premier pic printanier en avril, 
suivi d'un creux et ensuite d'une importante végétation de fin de prin-
temps et d'été (comparer aux fig. 5, 7, 8). Les chiffres de biomasse 
et la durée de chaque phase sont compatibles avec les observations 
faites sur le système réel. On a comparé cette évolution à celle 
qu'on obtient dans le cas d'un système sans zooplancton ni autres 
herbivores. On voit que dans ce cas la dynamique du phytoplancton est 
modifiée, quoique le type général de succession soit maintenu. La 
différence porte sur la durée du creux et le taux d'accroissement net 
de biomasse pendant la phase qui suit. Dans le cas où le zooplancton 
est absent, l'évolution (voir aussi graphique en plan de phase, fig. 
130) apparait plus clairement : le couple production autotrophe-régé-
ration bactérienne domine largement la dynamique du système et le 
zooplancton n'a qu'un effet retardateur temporaire. 
Comme dans la période simulée, les conditions climatiques for-
cées dans le modèle imposent un taux de régénération d'NH 4 , une tem -
pérature et un éclairement toujours croissants (des facteurs tous 
favorables au développement du phytoplancton), un vrai état station-
naire ne peut jamais être atteint, bien que nous en soyons à tout 
moment très proches. La trajectoire en plan de phase s'infléchit 
cependant vers le jour 180. 
Cette trajectoire est très particulière (comparer avec modèle 
CYCLE 7, fig. 95). On s'attend à ce qu'une simulation plus complète 
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Fig.129. 
	
Simulation de l'évolution de la biomasse 
phytoplanctonique au Bassin de Chasse,avec 
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Fig.130.  Trajectoires en plan de phase de la relation 
biomasse phytoplanctonique-azote inorganique 
pour la simulation du Bassin de Chasse entre 
les jours 90 et 187,avec zooplancton(trait 
interrompu)et sans zooplancton(trait plein). 
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révèle une trajectoire centrée autour d'un point d'équilibre. Une 
analyse de stabilité devrait, à ce stade du travail, nous éclairer 
sur les propriétés du système soumis à des conditions variées et 
donc compléter l'analyse de sensibilité que nous projetons pour 
l'avenir immédiat. 
A l'échelle journalière, les trajectoires (fig. 131) varient 
fortement selon les périodes (jour 95 : phase de croissance phyto-
planctonique; jour 128 : phase quasi-stationnaire entre les deux pé-
riodes de végétation; jour 165 : phase quasi-stationnaire en sommet 
de croissance estivale). Les différences immédiatement interprétables 
sont : 1 ° ) l'amplitude comparée des consommations nettes d'azote et 
production nette de carbone 
jour 	 95 : AC/AN = 580/146 = 3.97 
128 : AC/AN = 600/100 = 6.00 
165 : AC/AN =1560/124 =12.58 
qui démontre une évolution du rapport des flux. 
2 ° ) l'écart à lé: stationnarité. 
D'autres, plus subtiles, révèlent des différences de phase 
(sens horlogique ou anti-horlogique; ellipse ou bien simple excur-
sion linéaire). 
Les courbes de variation nycthémérale correspondantes (fig.132 
et 133) révèlent des mouvements de concentration et de biomasse im-
portants mais compatibles avec nos observations sur le terrain 
(phytoplancton : voir fig. 9, 10; azote : voir fig. 50) 
On observe aussi 	 que,seion la période de l'année, la dynamique 
et le stock de NO 3 et NH 4 sont très différents. 
Ceci apparait bien dans la simulation globale détaillée pour 
plusieurs paramètres et réalisée en condition de climat stochastique 
et avec perturbations par remplissages partiels (fig. 134). 
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Fig.132. 	 Simulation de la variation nycthémérale de la biomasse phytoplanctonique,des nutrients, 
du quota intracellulaire d'azote et de la lumière,au jour 95. 
Fig.133. 	 Même simulation qu'en fig.132.Variation nycthémérale au jour 165. 
III.F.5. 
Les variations ducs au climat restent limitées. Par contre, 
les perturbations de remplissage ont un effet très sensible mais 
aussi très passager. Les valeurs de DOC retombent à un niveau re- 
lativement faible, par rapport à la réalité. D'autre part, le stock 
d'NH 4 ne montre pas des augmentations aussi importantes que celles 
qui peuvent se produire dans les phases de non-uptake : il semble 
bien que l'alternance des pics de DOC, de NH et de biomasse phyto-
planctonique, qu'on observe dans la nature, ne puisse être restituC'e 
sans faire appel à un modèle plus complet, tenant compte de la suc-
cession de différentes populations. 
Cet écueil était prévisible dans le cas d'un système où ,les 
flux étant particulièrement grands par rapport aux stocks , les 
effets de succession sont plus perceptibles qu'en mer par exemple . 
Extension à la Mer du Nord (zone 2, au large)  
Notre modèle se prête en principe à une simulation en Mer du 
Nord , moyennant une adaptation d'une strie de paramètres. Ces pa-
ramètres sont heureusement connus dans leur majorité grâce au tra-
vail réalisé dans le cadre du Programme National R et D , Projet 
Mer (C.I.P.S.) et où nous retrouvons à peu près les mêmes spécialis-
tes par branche que pour la recherche au Bassin de Chasse (avec ce-
pendant M.Bossicart pour la dynamique du zooplankton à Copépodes , 
et C.Lancele-VanBeveren pour les pigments chlorophylliens). 
A. Paramètres physiques :1) le climat lumineux et le climat thermi-
que sont les mêmes qu'au Bassin lsauf pour la composante 
diurne du climat thermique , qui est supprimée) 
2) profondeur fixe : 30 m 
3) transparence résiduelle : 
	 r\ =0.25 
B. Concentrations initiales :1) biomasse phyto. = 75 mg C/m 3 
au jour 90 
	 z) N-NH 4 = 30 mg/m
3 
3) N-NO 3 = 80 mg/m
3 
-/) DOM lestimee par Boy = 1000 mg C/m 3 
C. Métabolisme du phytoplancton : 1)on a modifié la courbe de répon- 












100 125 150 jours 
Fig.134. 
 Simulation de l'évolution de plusieurs paramètres 
au Bassin de Chasse,en condition de climat stochastique, 
de baisse du niveau d'eau et de perturbations par 
remplissage partiel(triangles noirs). 
III.F.5. 
se du phytoplancton un utilisant l'option Vollen•eider II 
(photoinhibition) et en fixant I' à 5 . 
2)on a gardé les mêmes cinétiques d'uptake 
d'azote . 
D.Sous-modèle du sédiment : Nous basant sur des chiffres de Billen (1) 
nous avons introduit de nouvelles valeurs pour : 
k d 	 = 0.03 10
-4 10 T/27.6 
K 	 = 0.26 10-6 10T/14 
n 
 
D = 0.55 10 -4 cm 2 /sPc 
z
n 
= 7 cm 
flux NH 4 = flux Bassin/ 2.5 
E.Autres compartiments : 1) le phytobenthos a été éliminé du calcul 
2) l'activité du zooplancton et du zoobenthos 
est diminue par un facteur 10 	 . 
Résultat 
Le résultat d'une première simulation en version "climat dU:ermi-
niste"est montrée en fii•.135 . 
Piscussion 
1 ° ) l'évolution du phytoplancton est très bien simulée en phase 
et en amplitude . 
2 ° ) par contre, une anomalie se produit en ce qui concerne les 
pools extérieurs :a) le pool de nutrient azoté se maintient 
à un niveau p?us élevé (30-80 mg N-NO 3 et 0-196 mg N--NH 4 ) 
que dans la rualité (chute de 80 à 0 pour NO 3 et maintien 
à cette valeur ; 20 à 3F, mg pour NH 4 ), 
b)tandis que le pool de matière organiqu. 
dissoute tombe à une valeur très faible (entre 0 et 10 
mg C/m 3 ) alors qu'en mer il se maintient à une valeur 
plutôt élevée (800 5 généralement compris entre 100 et 
200 t'M 0 2 /1 , c - à-d D.O.C. entre 1000 et 2000 mg C/m
3 ). 
(1) C.I.P.S. ,Rapport final , vol.4 (1977) 
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Simulation du bloom de printemps en Mer 
du Nord.(zone du large). 
III.F.5. 
3 ° )Cette application du modèle n'est que dans sa phase toute 
préliminaire . On n'explique pas toutes les fluctuations obtenues 
en simulation et il reste un important travail d'analyse et 
ajustement à accomplir . Cependant on peut déjà avancer ces 
hypothèses de travail : a) le phytoplancton qui serait surtout 
régulé par le climat lumineux et thermique (les nutrients 
étant relativement peu limitants) et peut-être le grazing , 
peut être assez facilement modélisé. 
b) cependant , si sa dynamique de crois-
sance est cohérente avec les données du monde réel , cela 
ne signifie pas nécéssairement que les hypothèses que nous 
avons employées soient toutes correctes . Il peut en effet 
y avoir une forme de tautologie dans le passage à la simula-
tion. 
c) il est ainsi remarquable que l'erreur 
se. décèle alors dans d'autres propriétés du système : ici 
l'inversion de l'importance relative des deux pools. 
L'explication qui nous vient à 1 esprit nous ramène à la discus-
sion du bilan au S II.H 	 : a) si la production primaire est sous- 
estimée , l'uptakc l'est aussi (d'où possibilité pour le nutrient 
d'atteindre son équilibre dynamique à un niveau de concentration 
plus élevé , dans le modèle) 
b) d'autre part , la fraction invisible 
qui disparaît sous forme d'excrétion ou par autolyse est sous-esti-
mée (d'où établissement d'un état stationnaire à un niveau plus fai-
ble que dans la réalité ). 
Cette conclusion peut aussi être faite pour le modèle de Pichot et 
Runfola (1975). Ces auteurs ont écrit un modèle qui est plus complet 
que le notre en ce sens qu'il tient compte des phénomènes d'advec-
tion et de diffusion )découpage en plusieurs boites et formulation 
des flows entre les boîtes) mais cependant plus simple en ce qui 
concerne les régulations biologiques . Les constantes cinétiques 
dans les différentes équations ont été estimées par optimisation 
de manière à ce que le modèle satisfasse à un bilan dont les au-
teurs ont , par ailleurs, voulu qu'il soit le plus équilibré possi-
ble : pour résoudre l'incompatibilité entre les chiffres d'uptake 
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d'azote par le phytoplancton et les chiffres de minéralisation , 
ils ont fait le même choix a priori que nous (ou que tous les au-
teurs qui traditionnellement ont pris les chiffres expérimentaux 
de production primaire comme pivot dans leur étude de bilan ou dans 
leur modèle ). 
Et de fait , nous retrouvons les mêmes traits dans leur simulation 
que dans la nôtre : surestimation de la concentration d'azote dis-
sous dans l'eau du large et pour la même période de simulation 
(50 	 200 mg N/m 3 ) mais une assez bonne reproduction de l'évoluti- 
on saisonnière de la biomasse phytoplanctonique. 
La valeur potentielle de la simulation mathématique en tant 
qu'outil de recherche est probablement démontrée dans ce paragraphe. 
Cependant tout dépend de la manière dont on utilise un modèle : 
ici,il révèle un problème déjà mis en lumière au niveau du bilan (1) 
mais sonutilisation orientée offre aussi des possibilités accrues 
et nouvelles d'exploration du problème . 
(1) rem.:on ne peut en fait en attendre moins d'un modèle suffisam-
ment détaillé . Il faut cependant aussi observer que 1 ° )tous les 
modèles ne sont pas doublés d'un bilan aussi détaillé 
2 ° ) tous les 
problèmes n'apparaissent pas nécéssairement à l'étape du bilan. 
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IV. 
De par sa situation et son excellente démarcation dans 
l'espace physique , le Bassin de Chasse d'Ostende offrait 
un champ d'étude remarquable à l'équipe de chercheurs qui 
allaient s'attacher à préciser sa structure trophodynamique .  
Il est cependant très vite apparu que cette simplicité de 
situation n'impliquait pas automatiquement une simplicité 
de fonction . En elfet, un mode de variation saisonnière 
atypique caractérise ce milieu : on observe bien un petit 
pic printanier de phytoplancton , suivi d'une période de 
latence ; mais la plus grande croissance se fait en début 
d'été , après quoi,la biomasse se maintient à un niveau 
considérable . On ne discerne pas bien l'interaction avec 
le zooplancton à ce stade du travail. 
Nous nous sommes particulièrement attachés à préciser le 
mode de distribution spatiale et temporelle du phytoplancton, 
sa nature , sa biomasse et l'intensité des flux de production 
et de pertes , tout en restant dans la perspective du système 
global. 
Le cycle atypique mentionné plus haut,se double d'une va-
riabilité importante , plusieurs pics se succédant à courts 
intervalles et correspondant surtout à des populations de 
flagellates nannoplanctoniques . Cette variabilité se retrouve 
aussi notamment dans l'évolution de la matière organique dissou-
te et des nutrients,qui se fait plus ou moins en alternance. 
On constate que les remplissages partiels,,qui sont faits à 
intervalles plus ou moins réguliers par l'ostréiculteur qui 
gère le Bassin ) interviennent pour une part dans cette succession. 
De même , à l'échelle nycthémérale , des variations éton-
nantes par leur ampleur se produisent dans les concentrations 
en nutrients et en biomasse phytoplanctonique , à tel point 
que l'on s'est très longtemps demandé s'il ne pouvait s'agir 
d'advection ou de migration . 
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La mesure directe de production primaire et de régénération 
des nutrients a révélé que dans cet écosystème , les flux 
étaient particulièrement importants par rapport aux stocks. 
Ceci explique la plus grande variabilité (phase et amplitude) 
qui caractérise cet environnement. 
Dans ces conditions , la recherche d'une cohérence entre les 
variations de concentration observables (flux net calculé par 
dérivation) et les flux mesurés directement , était délicate. 
Cette cohérence est surtout satisfaisante pendant la période 
de végétation maximale . Avant cela, une assez importante 
consommation d'azote reste inexpliquée. 
Le bilan global au Bassin de Chasse est mieux équilibré 
qu'en mer du Nord . Il subsiste cependant une contradiction 
entre les chiffres de consommation et ceux de production pri-
maire brute .Cette contradiction est un élément important 
du nouveau paradigme qui est en train de se développer en ce 
qui concerne la relation phytoplancton-bactéries : d'autres 
éléments se rapportant directement ou indirectement h ce 
développement sont:l'importante mortalité nycthémérale du 
phytoplancton (et qui n'est pas toute due au grazing) et 
les problèmes associés à l'évaluation de l'excrétion algale. 
Nous fondant sur cette importante base de données , 
nous avons voulu prolonger l'effort entamé en groupe pour 
développer l'étude des mécanismes de régulation et écrire 
un modèle d'écosystème dont on s'attend à ce que — tant au 
niveau de la conception qu'au niveau des simul ations — il 
aide à mettre en évidence des phénomènes qui sont masqués 
par l'intégration qui conduit au bilan. 
Dans la recherche des régulations au niveau du comparti-
ment phytoplancton , nous avons mis en évidence les carac-
téristiques de la relation photosynthèse-lumière et discuté 
de certaines implications quant aux modalités différentes 
de photosynthèse en mer du Nord et au Bassin de Chasse . 
La relation photosynthèse-température a également été 
étudiée . Par contre , la relation photosynthèse-nutrient 
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n'est pas immédiate , très probablement en raison d'un méca-
nisme faisant intervenir un pool interne de nutrient. 
Le sous-modèle ou phytoplancton que nous avons écrit tient 
compte des mécanismes précités . Il innove aussi par de nom- . 
breux autres aspects qui tous témoignent d'un effort pour 
rendre les modèles biologiques plus réalistes : synthèse dif-
férée de chlorophylle , plusieurs mécanismes d'excrétion 
mortalité en fonction d'un statut interne mais auusi de pertur-
bations externes , etc. 
Le phytoplancton étant plus fortement dépendant des fluc-
tuations à court terme du milieu que d'autres compartiments 
à temps de turn-over plus lent (ex. le sédiment à temps de 
turn-over très long / ou encore le zooplancton dont la dynamique 
de développement est en bonne partie prédéterminée par le 
nombre d'oeufs éclos à une certaine époque) 
	
tout en étant 
très interactif , il était nécéssaire de simuler — autant que 
possible dynamiquement — les autres compartiments du système 
si l'on voulait aboutir à un modèle dynamique de son dévelop-
pement saisonnier . 
C'est ainsi que nous avons également tenté d'écrire un 
sous-modèle pour le zooplancton à cop é podes holoplanctoniques . 
Ce modèle a fait l'objet d'un effort particulier dans le sens 
du réalisme biologique , puisque il considère l'existence 
simultanée de plusieurs cohortes par stade de développement 
et plusieurs générations. 
Le modèle mathématique du système global a donné de 
bons résultats dès les premières simulations . Une adaptation 
aux conditions de la mer du Nord a également été tentée et a 
révélé comment l'effet d'un choix a priori concernant le 
modèle de référence (ici : production primaire , et donc : 
ajustement de la valeur de consommation en phase pélagique) 
se traduisait par des anomalies dans les résultats de la 
simul ation . La valeur de l'approche par modèle est ici 
bien mise en évidence , dans la mesure où la simulation est 
comprise comme un outil exploratoire et non pas comme une 
fin en soi. 
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La conception et les prehières simulations ne représen-
tent évidemment que la première étape . Le modèle ne pouvant 
être une fin en soi , il reste dnnc à le mieux connaître et 
ainsi ' peut-être mieux connaître le système réel qu'il 
simule . 
Nous prévoyons à cet effet de procéder à des analyses de 
sensibilité et de stabilité , afin de mieux déterminer les 
paramètres les plus interactifs et de pouvoir préciser leur 
action sur le fonctionnement global du système . Il faudra 
non seulement être très attentifs à la qualité des hypothèses 
qui sont à la base des mécanismes qui régulent ces paramètres, 
mais aussi chercher à affiner le modèle dans au moins ces 
deux aspects :1) substituer autant que possible des équations 
d'évolution aux équations actuellement paramétrisées 
2) remplacer beaucoup d'équations mécanistiques 
par des équations correspondant mieux aux phénomènes biolo-
giques (surtout les phénomènes biochimiques). En effet, nous 
sommes très conscients que — quoiqu'ayant progressé vers un 
plus grand réalisme biologique— nous commettons , mais à un 
autre niveau , les mêmes simplifications que les physiciens 
ou les ingénieurs quand ils écrivent des modèles biologiques. 
Inversément,nous devons également nous interroger sur les 
limites de l'approche réductionniste : n'y a-t-il pas un 
point (peut-être théoriquement calculable) où le système cesse 
d'être praticable (peut-être en raison d'une densité croissante 
des erreurs numériques ou autres) ou tout simplement rentable 
du point de vue scientifique ( en ce qui concerne les progrès 
qu'il peut faire accomplir à la théorie des écosystèmes versus 
ceux que permettent les approches holistiques)? 
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1 970 	 K(60 ) =It( 	 ) 
1 990 GOSUP 5940 "'EURYTEMORA 
1 990 	 S(20 )=S ( 7) 
2000 	 S(21 )=S (8 ) 
2010 	 S(22 )=S (9) 
2020 	 S(23)=S(10) 
2 030 	 S( 24 )=S(11 ) 
2040 	 S(25 )=S(12. ) 
2050 	 S(26)=S(13) 
2060 R(50 )=R(29) 
20 70 	 9(51)=R(37) 
2080 R( 52 )=F?( 30 ) 





IF 	 t1>K(94) 
r) TO 23 e)0 
THE\J 2120 
2 120 1<(49 ) =%<•( 94 ) 
2 130 Y=K (95 ) 
2 140 K(49 )=K( 96 ) 
2150 K(50 )=K( ) 
2160 K( 51 )=K( 99) 
2170  1« 52 )=K( 99 ) 
2190 K(53 )=K( 90 ) 
2190 K( )=K( 91 ) 
2 200 K( 56 )= 1“ 92 ) 
2 210 K( 57 )=K( 93 ) 
2 220 K( 59 )=T-t( 94 ) 
2230 K( 59)=K( 95) 
2240 K(60 )=K( 96 ) 
2 250 0OSUF3 5940 'ACARTIA 
2250 S(27)=S(7 ) 
2 270 S(28)=5 (9) 
2 290 S(29)=S(9) 
2 290 S(30 )=5 (10 ) 
2 300 5(31 )=S(11 ) 
2 310 S(32)=5(12) 
2 320 S(33)=5(13 ) 
2 330 R(53)=P(29) 
2 340 R(54 )=R(37) 
2 350 Il( 55 )=R( 30 ) 
2360' 
2 370 IF t1<K(110 ) THE"J 2400 
2 3s30 GOSUB 6940 ' P 0LYD0RA 
2 390 ! 
2400 IF ‘J<K (113 ) l'HEM 2430 
2 410 GlSriF3 6970 ' CREP I DULA 
2420 "  




24 70 '; 
2490 FI 	 UC L E : DELTA T = K(5) 
2490 1: 
2 500 '• 
2 510 ! 




2 560 GiSUB. 4190 ''GUIDA(TF: (2 ) 
2 570! 
2 590 IF K(125)=0 TTIF.\1 2610 
2 590 LET !{(125)=0 
— 
2 600 na Ta 2530 
2610 LET K(125)=1 
2620L 
2630 GOSUR 4440'ftEGE3.SEDIM. 
2640 G1SUR 4770'PUYr)PL(‘NCT9N1 " 
2650 GOSUR 7270'REGEN.PELAG. 
2660' 
2670' 
2 680 REM" EOUATInNS ET INTEGRATPIN NUMERIOUE " 
2690' 
2 700 REM"EOnTIW\J 	 3- Dissous- 
2710 LET RC112)=R(73)*S(4) 
2720 LET R(113)=M112)+R(74)+R(76) 
2730 IF RC113)<S(2) THE 2 780 
2740 LET 2(112)=(R(112)*S(2))/R(113) 
2750 LET R(74)=(R(74)*S(2))/R(113) 
2760 LET R(75)=(T1(76)*S(2))/2(113) 
2770 LET R(73)=F1(112)/S(4) 
2780 LET N1=R(1)-R(112)-R(74)-R(76) 
2790 IF K(125)=1 THEN 2840 
2800 LET S(40)=S(2) 
2810 LET R(100)=M1 
2820 LET S(2)=S(40)+R(100) 
2 830 no TO 2850 
2840 LET S(2)=SC40)+C(3(100)+N11)/2) 
2 850 IF S(2)<0 THEN 2870 
2860 na Ti) 2900 
2870 S(2)=.01 
2 880 PRINT"NO3 EPUISE" 
2890'; 
2900 REM "EqUATI()N NIU4+ DISSOUS" 
2910 LET R(110)=M72)*S(4) 
2920 LET 11(111)=R(110)+R(75)+R(77) 
2930 IF R(111)<S(3) THEM 29q0 
29/40 LET R(110)=(R(110)*S(3))/R(111) 
2950 LET R(75)=(8(75) ,kS(3))/R(111) 
2960 LET R(77)=(R(77)*S(3))/R(111) 
2970 LET R(72)=R(110)/5(4) 
2980 LET NI=M6)+M25)+51(45)+8(78)+8(28)+8(41)+R(52)+i -i.(55) 
2990 LET :1=Nl+n(83)+R(87)+U(66)-R(110)-R(75)-R(77) 
3000 IF K(125)=1 TMEM 3050 
3010 LET S(41)=S(3) 
3020 LET U(101)= ,11 
3030 LET S(3)=S(41)+R(101) 
3040 Ga TO 3060 
3050 LET S(3)=S(41)+((R(101)+N11)/2) 
3060 IF S(3)<0 THEN 3080 
3070 na TO 3110 
3080 S(3)=.01 
3090 PRIMT"NH4 EPUISE" 
3100' 
3110 REM"EQUATI0N (MITA A79TE ET CHLOROPHYLLE " 
3120 LET N1=11(72)+8(73)-((R(12)-R(21))*S(6)) 
3130 IF K(125)=1 THE NI 3180 
31(0 LET S(42)=S(6) 
3150 LET R(102)=M1 
3160 LET S(6)=.5(42)+R(102) 
3170 Ga Ta 3190 
3180 LET S(6)=S(42)+((R(102)+M1)12) 
3190 LET 5(1)=S(6)/K(33) 
3200'5 
3210 REM" ElUATIOM PHYTOPLA'ICTO" 
3220 LET N1=((R(12)-R(21)-R(22)-8(24))*S(4))-R(50)-R(53) 
3230 LET Ni1=M1-R(81)-R(85)-R(64) 
3240 IF K(125)=1 TUEM 3290 
3250 LET 5(43)=S(4) 
3260 LET R(103)= t1 
3270 LET S(4)=1(43)+R(103) 
3280 G3 T0 3300 
3290 LET S(4)=S(43)+((8(103)+M1)/2) 
3300 IF S(4)<0 TUFA 3320 
3310 na TO 3340 
3320 PRIT "C PHYTO=ZERO" 
3330 S(4)=.01 
3340 IF S(6)<K(31) THE\J 3370 
3350 R(26)=0 





3410 IF 5(4)<0 TFTEM 3430 
3420 G() T() 3520 
3430 PRIMT "C PHYTa=zERa" 
3440 S(4)=.01 
3450 GO TO 3520 
3460 IF S(6)>K(32) THEr\ 3490 
3470 8(27)=0 




3520 IF T=(K(7)*12) THE 3540 
3530 G0 Ta 3570 
3540 S(17)=5(14) 	 'RIIM. VEILLE 
3550 S(14)=5(4) 	 " 	 MIDI 
3560' 
3570 REM " EO ► ATIOM D.O.C. " 
3580 M1=8(39)-9(40) 
3590 IF K(125)=1 l'HEM 3640 
3600 LET S(44)=S(15) 
3610 LET R(104)=N1 
3620 LET S(15)=S(44)+R(104) 
3630 Ga Ti) 3660 
3640 LET S(15)=S(44)+((2(104)+N1)/2) 
3650' 
3660 IF K(125)=1 THEN 2580 
3670' 
3680' 
3 690 Gasu 7550 
3 700 NE' T T 
3710 NEXT J 










3 820 STOP 
3830 REM" SURROUTINE FONCTIONS DE GUIDAGE (I) " 
3840' 
3850' 
3 860 REM "LUMIERE" 
3870 LET D(1)=SIN(K(1)*(J-80)) 
3880 IF K(3)=0 THEM 3930 
3890 LET D(2)=284-(22*D(1)) 
3900 LET D(3)=87+(50*D(1)) 
3910 LET D(4)=(R1D(K(4))*(D(3)-D(2)))+D(2) 	 "IOM UND 
3 920 GO TO 3940 
3930 LET D(4)=60+(44*D(1)) 	 •IOM DET 
3940 LET D(5)=124-(4*1)(1)) 	 tLAMDA 
3950 LET K(6)=6.2932/D(5) 
3960 LET K(8)=(13-0(5)/2)*K(7) 
3970 LET K(9)=(13+D(5)/2)*K(7) 
3980' 
3 990 REM "TEMPEnATURE" 
4000 LET D(6)=SIN(K(1)*(J-120)) 
4010 LET D(7)=11.5+(8.5*D(6)) 	 tTEMP J 
4020' 
4030 REM "PROFONDEUR" 
4040 IF K(123)=0 THEN 4070 
4050 LET D(8)=1.49 
4060 GO Ta 4140 
4070 LETK(10)=((D(7)-3)/1700)+.0025 
4080 LET D(8)=D(8)-K(10) 
4085 LET K(13)=1.313 
4086 LET K(55)=2 
4087 LET R(150)=0 
4090 IF D(8)<=1.2 THEN 4110 
8 
4100 On Ta 4140 
4110 LET D(9)=1.5 
4120 S(15)=S(15)+K(61) 
4130 K(13)=3 	 tTuRn. 
4135 LET K(55)=10 










4230 REM "TEMPERATURE" 
4240 D(10)=D(7)+(1.5*SIM(K(2)*(K(11)-9))) 
4250" 
4260 REM "LUMIERE" 
4270 IF T<=IMT(K(8)) THEM 4350 
4280 IF T>=INT (K(9)+1) THEM 4350 
4290 D(11)=D(4)*.5*(1+COS(K(6)*ABS(K(11)-13))) 
4300 IF K(3)=0 l'HEM 4370 
4310 IF D(4)>CD(2)+C(D(3)-D(2))*.66)) l'HEM 4370 
4320 IF D(4)<CD(2)+C(D(3)-D(2))*.33)) l'HEM 4370 
4330 D(11)=(D(11)/4)+((r)(11)-(1)(11)/4))*RND(K(4))) 
4340 G(1T() 4370 
4350 LET D(11)=0 
4360" 
4370 REM" TRAMSPARENCE ET SELF-SHADIMG " 






4440 REM "SURROUTINE RFGENERATI0M SEDIMEMT" 
4450" 
4460" 
4470 REM "FLUX NO3-" 
4480 LET K(22)=10t(D(10)/27.6) 
4490 LET K(23)=K(14)*K(22) 	 'KDV 
4 500 LET K(24)=K(15)*K(22) 	 "KDS 
4510 LET K(25)=K(16)*(10t(D(10)/25)) 
	 ""KMV 
4520 LET K(26)=K(17)*(10t(D(10)/14)) 	 ':KMS 
4530 K(27)=9.5*(10t(-D(7)/9)) 	 "ZN V 
4540 K(28)=10*(10t(-D(7)/20)) 	 •ZN S 
4550 LET R(1)=S0R.(K(18)/K(23)) 
4560 LET A(1)=(S(2)/14000)*K(20) 	 'COVVERS.MICROMOL./CM3 
4570 R(1)=(-K(25)*(((K(27)t2)/2)+(K(27)*R(1)))+(K(1(3)*A(1))) 
4580 LFT R(1)=R(1)/(K(27)+SOR(K(18)/K(23))) 




4620 LET R(2)=1-1(2)/(K(28)+SOR(K(19)/K(24))) 
4630 R(1)=-(((.93*R(1))+(.07*R(2)))*94001 , K(5)) 
4640 LET 2(1)=R(1)/1)(8) 
	 "MIT-DEMIT NO3-/M3 K(5) 
4650') 
4 560 REM "FLUX MH4+" 
4670 LET R(3)=(EXP(.09*0(10)+4.1))/1440 
4.680 LET R(4)=R(3)“K(25)*8(27)*8400) 
4590 LET 11(5)=W(3)-..(K(26)*K(28)*8400) 
4700 LET R(6)=((e93*R(4))+(.07*R(5)))*K(5) 
4710 LET R(6)=R(6)/D(8) 





4 750 STOP 
4770 REM"SURROUTINE FLUX PHYTOPLANCTON" 
4780', 
4790" 
4800 REM "Fl(I)" 
4810 IF D(11)=0 THEN 4950 
4820 LET A(1)=0(11)/K(30) 
	 ' 110/IX 
4830 LET A(2)=(0(11)*EXP(-0(13)*D(8)))/8(30) 
4 840 IF K(121)=0 THEN 4920 
4850 IF K(121)=1 THEN 4890 
4860 LET R(7)=A(1)/(SOR(1+((4(1)/2.5)t2))) 
4870 LET H(8)=A(2)/(SQR(1+((A(2) /2.6)'2))) 
4880 GO TO 4940 
4890 LET R(7)=2'i'ATN(A(1)/2) 
4900 LET R(8)=2*ATN(A(2)/2) 
4910 GO Ta 4940 
4920 LET R(7)=LOG(A(1)+SOR(1+(A(1)t2))) 
4930 LET R(8)=LOG(4(2)+SOR(1*(A(2)12))) 
4940 LET R(9)=(2(7)-R(8))/(0(8) 40)(13)) 




4 990 IF K(122)=0 VIEN 5020 
5000 LET R(9)=((1-K(34))*(1-(K(31)/5(6))))+8(34) 
	
"MnaP 
5010 GO TO 5040 
5020 LET R(9)=(((1-K(34))*(S(6)-K(31)))/(K(32)-K(31)))+8(34) 
5030' 
5040 REM "F(T)" 
5050 LET R(10)=K(35) , ((D(10)-11.5)/10) 
5060" 
5070 REM "F(M)" 
5080 IF 0(8)=1.5 l'HEM 5110 
5090 LET R(11)=((1-K(120))*(0(11)/0(4)))+K(120) 
- 10 - 
51no G1 Ta 51 30 
5110 R(11)=.5 
5120" 
5130 REM "F2(I)" 





5190 REM "F(NH4)" 
5200 U(15)=S(3)/(K(45)+s(3)) 
5220 RFM "F(NO3+NU4)" 
5230 LET R(70)=CS(2)+S(3))/MK(40)+K(45))/2)+CS(2)+S(3))) 
5240 
5250 LET R(16)=R(10)*R(11)*S(1) 
5260 REM "ASSIMILATION C" 
5270 R(12)=K(29)*R(8)*1 -1(9)*R(16) 
5280 1' 
5290 REM" ASSIMIL. N GLOBALE " 
5300 LET R(71)=C(K(38)+K(45))/2)*8(70)*R(16)*(CR(8)+R(13))/2) 
5310'; 
5320 REM" FRACTION NH4 " 
5330 LET P(18)=5(3)*R(13)*R(15) 
5340 LET R(18)=R(18)/(R(18)+(S(2)*;Z(FS)*R(14))) 
5350 REM" FIACTIJN ma3 
5360 LET R(17)=1-R(18) 
5370' 
5380 REM" ASSIMILATION NH4 " 
5390 LET R(72)=R(18)*M71) 
5400t 
5410 REM" ASSIMILATI3M NIn3 " 
5420 LET RC73)=R(17)*R(71) 
5430 1' 
5440 REM "RESPIRATION" 




5490 REM" EXCRETION " 
5500 R(22)=K(42)*U(12) 	 'EX C 
5510" 
5 520 REM "MORTALITF" 
5530 R(24)=K(37)+W(36)/(P.(9)*R(11))) 





5 590 REM" SURROUTIME ULVA " 
5 600'; 
5610' 
5620 IF (J-K(64))>K(65) THE 5650 
5 630 IF J<K(64) TMEN 5660 
5640 LET R(42)=K(61)/(1+EXP(K(67)-(K(66)*(J-K(64))))) 
5650 GO TO 5670 
5660 LET R(42)= 1{(97) 
5670 LET K(98)=D(8)*K(69) 
5680 LET 8(44)=C.7R(42))/(M(98)*5) 	 N/DELTA 
5690 LET R(74)=R(17)*R(44) 	 "UPT.NO3 
5700 LET R(75)=R(18)*R(44) 	 "UPT.VH4 
5710 LET R(43)=(.07*R(42))/K(98) 	 'EXC. C/DELTA 




5 760 STOP 
5770 REM" SUBROUTINE DIATOMEE5 BENTHIQUES " 
5780' 
5790' 
5 800 IF 1J <M99) VIEN 5830 
5810 LET R(60)=K(102)/(1+EXP(K(101)-(K(100)*(J-K(99))))) 
5 820 GO T() 5840 
5830 LET 8(60)=M103) 
5140 LET K(98)=D(8)*R(69) 
5850 LET R(61)=(.7*RC60))/(M91)*5) 	 "UPTO N/DELTA 
5860 LET R(76)=R(17)*8(61) 	 'UPT. NO3 
5870 LET R(77)=0(18)*R(61) 	 'UPT. N,-14 
5880 LET R(62)=(.07*R(60))/K(98) 	 'EXC. C/DELTA 





5940 REM" COPEPODES H()LOPLANCTONIOUES " 
5950 
5960' 
5970 REM" ECLOSIONS " 
5980 V=0 
5990 TAT=J 	 'MUM.COHORTE 










V; 	 f I 
IV 
6100' 
6110 FOR K=CK(48)+1) TO W 
6120 IF Z(K)=0 TUEN 6730 
5130' 
6140' 
6150' REM" FONCTIONS BIOLDGIOUES " 
6160" 
6170 REM" INGESTION " 
6180 R(31)=CEXP(C-.31*LOG(fl(K)/1F.-5))+6.1))/2400 
6190 R(32)=R(31)(1-EXPCK(54)*((K(55)*S(14))-15))) "RATION/H 
6200 MCK)=R(32)*Z(K)*24 	 '-GRAZ/JOUR 
6210" 
6220 REM" RESPIRATION " 
6230 R(33)=(10“(CLOG(B(K)*2.5))*.4343*-.309)+.015))/400. 
6240" 
6250 RF:Y" EXCRETION SOLIDE ET D.O.C. " 
6260 RC34)=K(55)*8(32) 





































REM" M0qTALITE " 
IF D(8)=1.5 TgEN 6370 
R(36)=K(58) 




IF INT(FU.-.0)<1 THEN 6720 
Z(K)=7.00+((:x(32)-R(33)-(1.5*M34))-R(36))*Z(K)*24) 
IF Z(K)<0 	 6720 
B(R)=Z(K)/F(K) 
IF 3uo<ms1) THE'S 6510 
IF P(K)<K(52) THEN 6540 
IF R( 1.0<l{(53) THE\J 6570 
G/ TO 6640 
S(8)=S(53)+F(',0 	 ' :TOTAL 
s(9)=s(9)+z(K) 
GO Ti) 5590 
S(10)=S(10)+F(K) 
S(11)=S(11)+Z(K) 





let 	 (BrA M.) 
COPITF,S(Nn) 
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6600 2(29)=R(29)+M(K) 	 ' " 	 GRAZIMG 
6610 R(37)=R(37)+G(K) 	 'EXCR D.O.C. 
6620 R(30)=RC30)+E(K) 	 " 1iU4+ 
6 630 G3 TO 6730 
6640 IF C(K)=0 l'HEM 6660 
6 550 CO TO 6720 
6660 F(K)=F(K)*K(59)*U(60) 	 '.2FME GEN. 
6670 S(8)=S(8)+F(K) 	 'T')TAL NAUPL.(Nr3) 
6690 Z(K)=F(K)*K(50) 
6690 S(9)=S(9)-1-(K) 	 et 	 " 	 (BIOM.) 
6700 C(K)=1 
6710 Go TI 6730 
6720 Z(K)=0 




	 ' 071AZ SUR PUYT./DELTA 
6770 12(37)=M37)/K(69) 	 " EXC? D.a.C./DELTA 
6n0 11(30)=R(30)/K(69) 	 EXCR Mq4+ /DELTA 





6 840 REM" SUBROUTINE POLYDORA " 
6850' 
6860" 
6870 LET S(35)=K(111)*.5*(1+SIMC(6.28*(3-11))/45)) 
6880 LET R(80)=S(35)*K(112) 
6890 LET R(81)=RU30)/( 1{(69)*K(55)) 	 "GriAZ C/DELTA 
6900 LET R(82)=(R(80)/2)/K(69) 	 "EXC. DOC/DELTA 






6970 REM" SURROUTIME CREPIDULA " 
6980e 
6990' 
7000 LET S(36)=K(114)*.5*(1+SIM(C6.28:“J-11))/45)) 
7010 LET R(84)=S(36)*K(115) 
7020 LET R(85)=R(4)/(M69)*M55)) 	 'GRAZ. C/DELTA 
7030 LET R(86)=(R(84)/2)/K(69) 	 'EXC. D(OC/DELTA 
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7100 STOP 
7110 REM" SUnROUTINE znanEwuns " 
7120" 
7130' 
7140 IF J<K(104) THEN 71 70 
7150 LET R(63)=K(107)/(1+EXP(K(105)-(M(105)*(J-M104))))) 
7160 G1 TO 7180 
7170 LET R(63)=K(108) 
7180 LET K(09)=D(8)*K(69) 
7190 LET R(64)=.(63)/1{(98)*K(55) 	 tGRAZ.C/DELTA 
7200 LET R(65)=U1(63)/2)/M98) 	 •EXC. DW/DELTA 






7270 REM "SUDROUTINE REGEMERATION PELAGIOUE" 
7280') 
7290" 
7300 REM" TURN-OVER RAPIDE" 
7310 LET R(25)=K(44)*R(22)*S(4)*S(6) 
	 •NUfl<EXC.PHYTO 
7320 LET R(45)=(K(44)*8(43))/5 
	
1: If 	 11 
 ULVA 
7330 LET R(71)=(R(44)*1(62))/5 
	 t " 	 " DIAT. 
7340 LET 2 (46)=K(44)*8(24));, S(4)*S(6) 	 t u M1RT.PHYTO 
7350 IF S(14)<S(17) T4EN 7390 
7360 R(2S)=8(46) 	 '7T-0 RAPIDE 
7370 R(38)=0 
7380 GO TO 7460 
7390 IF R(24) <(R(12)-R(21)-H(22)) THEN 7430 
7400 R(2)=R(46) 
7410 R(38)=0 
7420 GO T3 vin() 
7430 R(28)=M46)*K(62) 
	 •T-0 RAPIDE 
7440 R(33)=(1-K(62))*1 (24)*S(4) 	 '.D.O.C. 
7450" 
7460 REM" TURM-OVER LENT " 
7470 LET R(39)=8(38)+? (51)+I 
	 . 'FLUX + 
7480 R(40)=S(15)/(K(63)*1{(69)) 
	 •FLUX - 
7490 R(41 )=R(40)/5 
	
'FLUX Nq4+ 




7 540 STOP 
7550 REM" SUDROUTINE PRINTING/PLOTTING " 
7560t 
7570t 
7580 Ga TO 7770'SHUNT PLOTM1G 
7590 M1=J/10 
760f) m2=ImTcm1) 
7610 IF(m1-m2)=0 THEN 7640 
7620 IF(m1-m2)=.5 THEN 7710 
7630 on T() 7770 
7640 P1=INT(1)(7)*3) 
7650. P2=INT(D(8)*50) 
7660 IF P2>P1 THEN 7690 
7670 PRINT TAP(0);"*";T4n(P2);"*";TAB(P1); ,, e , 
7 680 Go TO 7770 
7690 PRINT TAB(0);"*";TAB(P1);"#";TABCP2);"*" 
7 700 Go TO 7770 
7710 P3=INT(D(4)/2) 
7720 P4=IMT(D(5)*2) 
7730 IF P4>P3 THEN 7760 
7740 PRINT TA9C0);"*";TABCP4);".";TABCP3);"+" 
7 750 GO TU 7770 
7760 PRINT TAn(0);"*";TABCP3);"+";TABCP4);"." 
7770 IF T=1 THEN 7790 
7780 Go TO 7800 
7790 INPUT X 	 'sX=1 TuEm 24H CYCLE 
7800 IF X=1 THEN 7830 
7810 IF T=K(69)/2 THEN 7830 
7820 GO TO 8050 
7830 PRINT J,T,CINT(1)(11)*100))/100,CIMT(D(10)*100))/100,D(13) 
7840 PRINT 
7850 PRINT S(40),Sc41),S(42),S(43),S(1)*S(43) 
7860 PRINT 
7870 PRINT 11(1),R(6),R(9),R(13),R(9) 
7880 PRINT R(10),R(14),P(15),R(70),R(11) 
7890 PRINT 1 - (12),R(73),R(72),R(71) 
7900 PRINT R(19),R(20),R(21),R(22) -,R(24) 
7910 PRINT 
7920 PRINT SC15),11(39),R(40) 
7930 IF T=X(69)/2 THEN 7950 
7940 On TO 8020 
7950 PRINT 
7960 PRINT V,sC21),SC23),S(25) 
7970 PRINT H(50),R(51),P(52) 
7980 PRINT" ",S(28),S(30),SC32) 
7990 PRINT 8(53),R(54),0(55) 
8000 PRINT 
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Tableau 1. Inventaire des populations phytoplanctoniques 
du Bassin de Chasse (+ protozoaires) 
Remarques : 1) La nomenclature suit la "check-list" de Parke & Oixon (1968) 
en ce qui concerne les flagellates (sauf les Euglenophycées) 
et celle de Hendey (1974) en ce qui concerne les Bacillariophycées. 
2) Les numéros de codes servent à désigner les espèces dans les 
graphiques et tables ultérieurs. 
3) Quand un même numéro recouvre plusieurs espèces (ex : A 4), 
toute référence à ce numéro est une référence à une de ces 
espèces. 
4) La liste des Bacillariophycées est loin d'être exhaustive : 
il s'agit ici des espèces apparaissant dans le "plancton 
d'Uterehl" qui est moins diversifié que l'échantillon important 
qu'on peut obtenir avec un filet à plancton. 
Tableau 1. Inventaire des populations phytoplanctoniques 
du Bassin de Chasse (+ protozoaires) 
Classes 	 Espèces 	 Code 
Cryptophyceae 
	 Plagioselmis punctata Sutcher 
	 A 1 
Hemiselmis virescens Droop 
	 A 2 
Chroomonas sp. (?) 
	 A 3 
Cryptomonas spp. (une dizaine d'espèces) 
	 A 4 
Dynophyceae 	 Exuviaella sp. 	 B 1 
Katodinium rotundatum (Lohm.) Loeblich III 
	 B 2 
Katodinium sp. 	 B 3 
Gymnodinium pygmaeum Lebour 
	
B 4 
Gymnodinium spp. 	 B 5 
Spirodinium sp. 	 B 6 
Peridiniaceae (1 espèce) 	 B 7 
Haptophyceae 	 Chrysochromulina spp. (6 espèces) 	 C 
cf. Isochrysis sp. 
	
C 2 
Chrysophyceae 	 Apedinella spinifera Throndsen 
	
D 
Pseudopedinella sp, 	 D 2 
Pseudokephyrion formosissimum Conrad 	 D 3 
cf. Pavlova sp. 
	
D 4 
espèces hétérokontées (2 espèces) 	 D 5 
espèces diverses (5 espèces) 	 D 6 
Bacillariophyceae 	 Thalassiosira pseudonana (Husted) 	 E 
Hasle & Heimdal (Cyclotella nana Hust.) 




Skeletonema costatum (Greville) Cleve 	 E 4 




Biddulphia sp. 	 E 7 
Rhizosolenia sp. 	 E 8 
Asterionella glacialis Castracane 	 E 9 
(Asterionella japonica Cleve P 
Cylindrotheca closterium (Ehrenbsrg)Reiman F Lewin E 10 
(Nitzschia closterium Ehrenberg) 
Navicula spp. 	 E . Il 
 Tableau 1 (suite) 
   


















Prasinophyceae 	 Pyramimonas grossii Parka 
Pyramimonas spp. (2 espèces) 




Chlorophyceae 	 Chlamydomonas sp. 
Nannochloris maculata Butcher 
Chlorococcale (1 espèce) 
Volvocale 	 (1 espèce) 
Euglenophyceae 	 Eutreptiella marina da Cunha 
PROTOZOAIRES 	 Oxyrrhis sp. 
flagellates cf. Bodo sp. 
cf . Strombidium sp. 
Tintinnides sp. 
cf. Mesodinium sp. 
11 
tl 
Tableau 2. Appréciation semi-quantitative du phytoplancton observé frais, 
au point central du Bassin do Chasse en 1971. 
Echelle d'abondance : 1 présent 
3 relativement abondant 
5 abondant 
6 trs abondant 
Tableau 3. Enumération du phytoplancton au point central du nassin de Chasse 
un 1971 (méthode d'Utermdhl) 
Echelle d'abondance : 1 	 0 à 	 10 	 celluiés /ml 
2 	 10à 	 100 
3 	 100 à 	 1.000 
4 	 1.000 à 	 10.000 
5 	 10.000 à 	 100.000 
6 100.000 à 1.000.000 
Indice de diversité de Shannon et Weaver, calculé sur les chiffres réels 
D = - E P log P 
i=1 i 	 2 
où 	 P i = mi/M 
S = nombre total d'espèces 
M = nombre total d'individus 
mi = nombre total d'individus de l'esp?!ce i 
Tableau 4. Appréciation semi-quantitative du phytoplancton observé frais, au 
point central du Bassin de Chasse en 1972 (mnm?, échelle que nour 
le tableau 2) 
Tableau 5. Enumération du phytoplancton au point central du Bassin de Chasse 
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Tableau 5 
Classes 	 Espèces 	 Code 
	 Volume 	 Poids 
(0) 
	 (picocmlmmes C) 
-,ryptophyceae Plagioselmis punctata Al 30 6.8 
Chroomonas sp. A3 15 4.0 
Cryptomonas sp.1 A4 120 lq.5 
Cryptomonas sp.2 A4 546 61.7 
,:.--.Qhyceae Katodinium rotundatum B2 268 35.9 
. 	 ,..:ophyceae Chrysochromulina sp.1 Cl 30 6.8 
Chrysochromulina sp..2 Cl 300 39.1 
jsophyceae Apedinella spinifera 01 200 28.7 
__cillariophycsae Thalassiosira 15seudânâns El 30 6*.8 
Thalassiosira sp. E3 1400 126.2 
Skeletonema costatum E4 128 20.5 
Asterionella japonica E9 800 92.5 
Prasinophyceae Pyramimonas grossii Fl 150 23.1 
Nephroselmis sp. F5 15 4.0 
Euglenophyceae Eutreptiella marina H5 2440 192.5 
Tableau 6. 
	
Conversiàns volume-biomasse carbonée 
pour les espèces dominantes du Bassin de Chasse. 
Oate 
Biomass9 
(mg C/m ) 
d'après volume 
Bigmasse 
(mg C/m )d'après 
chlorophylle(x 45) 
Rapport C/chlor. a 
(avec biomasse déduite 
du volume cellulaire) 
9.3.72 3 36 4.9 
15.3.72 3 22 5.9 
21.3.72 90 463 l i n 
29.3.72 13 lm, 3.3 
11.4.72 99 493 12.7 
19.4.72 63 225 17.6 
25.4.72 S6 iln 21.7 
4.5.72 5 45 5.1 
24.5.72 8 112 3.2 
30.5.72 31 225 6.3 
6.6.72 153 515 12.2 
14.6.72 166 562 13.3 
20.6.72 143 472 13.6 
29.6.72 494 720 30.q 
5.7.72 274 900 13.7 
12.7.72 486 697 31.4 
26.7.72 846 1170 92.6 
2..72 1014 1990 23.1 
9.9.72 557 797 31.0 
Comparaison du calcul de biomasse 
carbonée è partir de deux techniques 
détermination de chlorophylle a et comptages. 
Tableau 7. 
Date ntatinn 
1 2 3 4 
9.5.71 12.11 10. 0 9 19.77 22.95 11.96 
27.5.71 24.32 7.n3 12.00 33. 9 4 9.59 17.36 
5.6.71 34.70 13.r2 9.10 33.99 11.34 20.57 
10.6.71 36.94 20.40 21.19 44 .71 15.96 27.82 
17.6.71 13.09 13.02 15.54 11.61 12.13 13.91 
9 4.6.71 14.86 13. 99 21.19 17.79 11.11 16.59 
1.7.71 59.16 23.35 13.01 19.05 21.45 27.14 
15.7.71 102.95 43.50 17.70 15.67 16.25 39.21 
23.7.71 13.71 21.25 11. 9 5 1 9 .14 11.61 21.14 
29.7.71 29.00 15.99 9.99 24.71 11.1 9 1 9 .7 4 
19.8.71 13.33 9 .11 5.61 5.62 4.11 7.90 
moyenne 3 4 .09 17.68 14.74 22.93 13.14 20.50 
% du max. 100 % 52 	 er. 43 % 67 % 39 % 
index 	 ./. 
station 3 2.30 1.19 1.00 1.54 0.19 
Tableau B. 	 Chlorophylle a (mg/m 3 ) aux 5 stàtinns du 
Bassin de Chasse en 1971. 
Station 
1 3 5 
2.72 7.20 0,52 2.39 4.79 1.86 3.35 86.5 
3.3.72 0.35 0.52 0.25 0.26 0.17 0.30 40.00 
21.3.72 3.19 1.32 11.20 15.20 11.20 8.42 d3.10 
29.3.72 2.93 1.06 1.32 1.59 2,92 1.96 61.20 
11.4.72 4.79 5.86 9.07 9.87 6.39 7.19 37.50 
18.4.72 67.01 8.01 2.66 22.41 13.87 22.79 92.20 
25.4.72 7,60 2.12 1.86 3.19 2.66 3.48 50.50 
4.5.72 0.79 0.52 1.32 0 0 0.52 128.80 
16.5.72 1.05 0.52 1.59 0 1.32 0.89 83.10 
24.5.72 3.72 2.39 1.05 5.86 3.99 3.40 53.80 
31.5.72 5,32 2.12 3.19 2.65 -- 3.32 46.9 
6.6.7.2 18.94 4.53 12.54 20.01 26.15 16.43 51.00 
14.6.72 30.96 3.99 11.73 22.42 16.28 17.07 65.20 
20.6.72 15.47 7.46 6.66 13.34 10.67 10.71 45.00 
28.6.72 27.49 2.92 14.94 17.87 13.07 15.25 50.30 
5.7.72 32.29 5.86 18.95 29.89 16.27 20.65 60.50 
12.7.72 17.34 13.87 9.60 17.61 9.33 13,54 41.70 
26.7.72 97.13 6.39 21.88 42.70 54.45 44.51 30.40 
2.8.72 27.75 16.00 40.57 27.75 37.36 29.88 33.70 
9.b.72 22.68 25.62 11.47 22.68 24.55 21.39 16.50 
moyenne 19.70 5.58 9.21 14.00 13.29 12.25 60.50 
% du max. 100 % 28 % 47 % 71 % 67 % 
index 
	 ./. 
station 3 2.14 0.61 1.00 1.52 1.44 
f 
Tableau 9. 
	 Chlorophylle a (mg/m3 ) aux 5 stations du 
Bassin de Chasse en 1972. Calcul des indices d'hétérogéneité. 
Date Station 
1 2 3 4 5 m a% 
2.3.72 5.71 1.11 4.14 7.99 2.66 4.36 66.51 
8.3.72 2.28 1.67 1.60 2.78 1.80 2.02 27.20 
21.3.72 9.45 24.81 26.43 22.98 11.95 19.11 52.80 
29.3.72 5.46 1.99 5,75 6.4 7.88 5.49 31.50 
11.4.72 4.93 7.37 11.70 11,11 11.17 9.65 40.60 
18.4.72 87.49 34.77 8.80 19.70 40.12 38.17 71.00 
25.4.72 15.77 4.89 5.96 12.73 6.65 9.19 62.20 
4.5.72 3.30 1.61 1.15 1.36 1.61 1.90 32.20 
18.5.72 5.91 5.77 4.05 2.45 2.58 4.15 56.10 
24.5.72 7.77 8.16 3.85 10.66 7.77 7.64 21.70 
31.5.72 31.75 17.75 19.56 23.66 34.75 25.49 36.70 
6.6.72 72.53 14.71 43.30 83.81 81.77 59.23 57.50 
14.6.72 72.48 12.00 35.00 64,16 62.01 49.13 65.00 
28.6.72 66.30 14.62 38.52 51. 9 8 29.01 40.06 56.30 
5.7.72 78.10 17.04 39.07 77 .02 37.19 48.61 62.60 
12.7.72 47.03 29.12 38.41 41,54 35.71 39.76 24.70 
26.7.72 181.44 22.95 55.44 97.73 115.84 94.67 67.60 
2.8.72 89.11 68.26 147.70 109.39 141.91 111.28 39.00 
9.8.72 78.06 85.75 61.84 71.14 71.76 73.70 11.60 
moyenne 45.52 19.70 29.07 38.03 37.07 33.87 46.02 
% du max 100 % 43 % 64 % 84 % 81 % 
index ./. 
station 3 1.57 0.68 1.00 1.31 1.28 
Tableau 10. 
	 Production potentielle (mg C/m3/h) aux 5 stations du 
Bassin de Chasse en 1972. Calcul des indices d'hétérogénéité. 
Date Station 
1 2 3 4 5 rn 
14.3.73 6.01 6,68 4.67 9.01 4.57 6. 01 
28.3.73 4.47 1.47 1.47 3.89 2.67 2.7n 
11.4.73 7.08 3.54 2.44 5.34 1.34 3.95 
18.4.73 7.75 2.14 2.40 4.01 1.14 9.91 
25.4.73 3.81 0.74 1.07 0.90 1.47 1.59 
2.5.73 10.28 2.01 8.28 7.14 3.87 5.32 
9.5.73 27.37 28.30 22.30 41.08 29.37 31.08 
16.5.73 5.35 7.14 4.14 1.01 6.21 6.17 
23.5.73 10.02 11.48 9.62 3.61 2.34 7.41 
30.5.73 27.11 16.15 10.02 16.08 10.95 16.06 
6.6,73 11.02 15.62 24.43 38.18 30.71 25.39 
13.6.73 58.34 8.01 42.72 78.77 104.80 51.53 
19.6.73 30.70 38.85 29.77 50.07 27.37 35.35 
27.6.73 61.91 20.70 15.36 29.04 16.42 29.47 
11.7.73 41.39 9.60 14.98 11.15 8.01 16.66 
moyenne 21.30 11.50 12.91 20.44 16.76 17. Fn  
% du max. 100 % 54 % 61 	 % 96 % 79 % 
index ./. 
station 3 1.65 0.89 1.00 1.51 1.311 
Tableau 11. 	 Chlorophylle a (mg/m3 ) aux 5 stations du 
9assin de Chasse en 1973. 
Date Station 
1 2 2 2 2 rn 
14.3.73 10.22 3.97 5.22 4.82 7.12 
28.3.73 10.19 5.36 4.72 4.47 13.84 7.qn 
11.4.73 18.24 10.91 5.28 8;21 8.45 n • nA 
18.4.73 22.12 11.73 14.75 22.81 30.35 20.31 
25.4.73 3.90 5.20 3. 4 1 3.72 1.28 
2.5.73 22.59 8.61 19;75 14.15 18.74 
9.5.73 126.75 88.31 85.77 175.82 107.47 116.82 
16.5.73 15.29 33;37 20.48 34.28 32.60 27.20 
23.5.73 42.22 21.78 20.41 18.21 8.16 21.76 
8.6.73 47.17 '55.21 97.61 128.91 112.30 92.15 
13.6.73 152.34 23;20 104.80 121;27 99.0n 101.54 
19.g.73 q1.30 103.50 17.64 152.24 9q.56 106.15 
27.6.73 304.75 127.88 103;92 2r1.10 84.4r1 171.07_ 
11.7.73 180.93 42.19 65.41 57.13 34.52 76.17 
moyenne 74.85 39.38 45.58 72.75 47.20 55.93 
% du max. 100 % 53 % F;1 	 % 7 % pl % 
index 	 ./. 
station 3 1.64 0.88 1.00 1.5n 1. 1-13 
Tableau 12. 	 Production potentielle (mg C/m 3/h) aux 5 stations du 
Bassin de Chasse en 1273; 
Date Station 
1 2 3 4 5 
21.3.72 330 171 3728 3071 1996 
29.3.72 155 93 131 300 251 
11.4.72 452 421 531 751 1055 
19.4.72 7960 1362 329 1111 3985 
25.4.72 413 402 525 5f5 426 
4.5.72 37 49 195 30 19 
16.5.72 337 512 620 211 199 
24.5.72 245 651 111 1129 1841 
31.5.72 714 153 1521 433 428 
6.6.72 17956 2684 7686 14730 12524 
14.6.72 -- 2555 10426 ..- 13216 
15.6.72 5614 13106 11495 9072 17166 
20.6.72 10431 14570 15042 25190 16.168 
26.6.72 25523 12335 11252 9900 7555 
5.7.72 47829 1n814 33315 39532 70957 
	
1157 	 115 
	












66 	 71 
	
429 	 49 
	
914 	 91 
	
660 	 66 
	
11116 	 61 
	
lolno 	 nq 
	
11221 	 16 
	
16411 	 26 
	
20713 	 no 
	
32069 	 /1(1 
Nombre de cellules/m1 aux 5 stations du 
Bassin de Chasse en 1972. 
Calcul des indices d'hétérogénéité. 
TaL ► leau 13. 
Oata Station 
1 2 3 4 5 
(x 	 10 6 ) (x 	 10-6 ) (x 	 10-6 ) (x 	 10  6 ) (x 10-6 
21.9.72 0.0100 0.0060 0.0030 0.0050 0.0060 
29.3.72 0.0190 0.0110 0.0100 0.0050 0.0129 
11.1.72 0.9110 0.0140 n.1170 0.0190 0.0060 
19.4.72 0.0'30 0.0040 0.0090 0.0120 9.0040 
25.1.72 0.n1i0 0h0050 0.0040 0.0060 9.0060 
4.5.72 0.9210 0.0110 0.0070 --- 
24.5.72 0.0150 0. 0030 9.9990 0.9010 0.0070 
31.5.72 0.0070 0.014n 11.nrm 0.0050 
6.6.72 0.0010 o.nn/o 0.0120 n.nn10 n.nn9n 
14.6.72 9.°92° 0.0019 9.9°1° 
20.6.72 0.0015 0;10, 5 0.0004 0.nnn5 '1.nnn 
21.6.7') 9.0010 0.9002 0.7191 0. 1"1 20  9.9920 
5.7.72 1,0n07 n.n-n3 1.0016 n.n°09 0.r99 9 
Tableau 14. Teneur en chlorophylle a /cellule (mg/cell..) 	 aux 5 stations 
du Bassin de Chasse en 1°72. 
Espèce 
	 Station 
1 2 3 4 5 m a 	 '3/4 
Pyramimonas (F1) 2350 3670 3980 1770 4950 3344 45 
Plagioselmis 
	 (A1) 1895 6680 6740 1835 8450 5120 75 
Pseudopedinella (D2) 336 858 368 674 1040 655 60 
Nephroselmis (F5) 116 858 122 2570 2570 1247 140 
Total 4697 12066 11210 6849 17010 10366 46 
D 1.43 1.53 1.20 1.87 1.69 
Tableau 15. 	 Nombre de cellules (cell/ml) pour 4 genres de 
phytoplancton, aux 5 stations du 9assin de Chasse, le 15.6.73. 
Calcul de l'indice d'hétérogénéité et de l'indice de diversité D. 
(Shannon et Weaver) 





1 2 3 4 5 
233 472 430 110 245 
92 104 104 101 153 
24.5.72 
D1 	 92 
Al 	 153 
Fl 	 0 
31.5.72 
01 	 544 
Al 	 73 
Fl 	 85 
D1 	 116 
6.6.72 	 Al 	 1840 
F1 	 ; 16000 
15.6.72 
D1 	 336 
Al 	 1895 
Fl 	 1 2350 
20.6.72 
D1 	 I 	 0 
Al 	 1835 
F1 	 1350 
28.6.72 
01 	 183 




01 	 0 
5.7.72 	 Al 	 10250 
Fl 	 673 
0 o o o 
471 210 1160 1210 
380 82 269 631 
0 12 0 0 
0 660 306 0 
153 403 122 428 
0 385 54 0 
74 890 214 128 
550 2020 2680 3380 
2110 4660 11750 9010 
858 368 674 1040 
6680 6740 1835 8450 
3670 3980 1770 4150 
0 30 0 0 
4200 2570 2380 2500 
1010 1100 1500 918 
0 214 624 0 
1835 4230 165 1130 
1650 7800 9110 4730 
0 61 0 0 
11900 13250 21500 9600 
674 367 275 581 
Evolution des nombres de 3 espèces 
pendant leur période de végétation 
(Apedinella(D1), Plagioselmis(A1) et Pyramimonas(F1)) 
aux 5 points du Bassin en 1972. 
Tableau 16. 
Oate Facteur de variation 
29.3 - 30.3.7 2.15 
11.4 - 	 12.4.72 1.60 
31.5 - 	 1.6.72 1.03 
6.6 - 
	 7.6.72 1.70 
15.6 - 	 16.6.72 1.34 
27.6 - 28.6.72 1.76 
4.7 - 
	 5.7.72 1.71 
11.7 - 	 12.7.72 1.25 
1'.7 	 -» 	 19.7.72 1.02 
25.7 - 26.7.72 1.94 
1.8 - 
	 2.3.72 4.56 
9.8 - 1.14 
14.3 - 	 15.3.73 2.66 
15.3 - 16.3.73 1.97 
16.3 - 	 17.3.73 4.17 
19.3 - 20.3.73 3.ns 
20.3 - 21.3.73 1.9q 
21.3 - 22.3.73 1.12 
22.3 - 23.3.73 2.46 
21.3 - 29.3.73 1.42 
10.4 - 	 11.4.73 1.12 
23.5 - 24.5.73 1.37 
29.5 - 30.5.73 1.42 
1.6 - 	 2.6.73 2.67 
2.6 - 	 3.6.73 1.15 
3.6 - 	 4 6.73 2.03 
moyenne 1.90 
29.5.73 MIN-MAX 4.00 
6.8.73 MIN-MAX 1.85 
2.4.73 MIN-MAX 2.01 




	 Rapport des productions potentielles d'un cour A 
l'autre ou du minimum au maximum lors d'un cycle de 24 heures. 
Date Station 
1 2 3 4 5 
21.3.72 10.99(0.37) 53. 03(1.14) 29.37'(1) 23.13(0.79) 10.07(0.14) 
29.3.72 4.17(0.93) 1.57(0.35) 4.47 	 (1) 4.77(1.07) 3.01(0.67) 
11.4.72 2.79(9.4n) 2.99(0.52) 5.77 	 (1) 9.91(1.51) 5.10(0.951 
1 9 .1.72 46.17(1.77) 31.19(3.22) '9.67 	 (1) 16. 1 9(1.69 ) 23.7 9 (2. 1 6) 
25.".72 1.15(0.39) 2.91(0.61) 4.79 	 (1) 2.15(0.15) 1.7e(f1,7r1 
11.5.72 4.16(0.80) 1.77(0.14) 5,23 	 (1) 2.65(0.51) 7 . 1 5( 0 .1 5 ) 
24.5.72 1.33(0.31) 5.13(1.65) 8 .53 	 (1) 1.17( 7 .51) 4.77(1. 10) 
31.5.72 23.50(2.07) 11.10(0.9') 11. 88 	 (1) 16.24(1.41] 15.6 7 (1.37) 
6.6.72 57.64(1.15) 13.86(0.2 1 ) (7.12 	 (1) 57.01(1.11) 51.70(1.71) 
1 4 .6.72 6.45(0.32) 4.04(0.20) 20.37 	 (1) 1.22(0.40) 13.18( 7 .13) 
2 8 .6.72 48.52(1.51) 9.52(0.19) 32.12 	 (1) 49.06(1.27) 24.96(9.75) 
5.7.72 39.01(1.37) 10.23(0.57) 29.12 	 (1) 37.31(1.12) 75.20(9.9 0) 
12.7.72 33.00(1.09) 21.22(0.77) 31.36 
	 (1) 30.57(0. 4 7) 26.07(0.95) 
26.7.72 55.73(2.63) 5.79(0.27) 21.55 
	 (1) 31.25(1.13) 36.47(1.0n) 
2.e'.72 55. 197(0.53) 51.55(0.52) 104.81 	 (1) 92.90(0.71) 105.00(1.01) 
9.1.72 33.30(0.4) 35.1^(0.9g) 39.75 	 (1) 39.47(9. 8 7) 22.75(0.5 7 ) 
index moyen./. 
station 3 (1.23) (0. 9 3) (1) (1.0n) 
Tableau 
	 16. Rapport Pvitro 5 stations du F3assin de rhassn en 1172 aux 
(entre narentn&2s : index nar rannort ) la station 3 







14.3.73 1.10 0.07 
15.3.73 0.33 0.04 
16.3.73 0.42 0.02 
19.3.73 0.31 0.07 
21.3.73 0.22 0.03 
29.3.73 0.41 0.29 
4.4.73 0.41 0.09 
11.4.73 0.37 0.24 
18.4.73 0.55 0.30 
25.4.73 0.40 0.22 
2.5.73 1.43 0.16 
9.5.73 1.17 0.49 
16.5.73 0.76 0.26 
Valeur 	 Valeur 
	
nette 	 supposée 	 Différence 	 id. % total 
globale 	 phyto 	 (..bactéries) 
	








0.40 	 0.010 	 0.39 	 97 
	
0.21 	 o.n04 	 n.21 	 95 
	
0.19 	 0.005 	 0.11 	 ni 
	
0.12 	 0.030 	 0.09 	 75 
	
0.33 	 0.022 
	






0.10 	 76 
	
0.25 	 0.089 	 0.16 	 64 
	
0.19 	 0.022 	 0.16 	 Pi9 
	
1.27 	 0.124 	 1.14 	 89 
	
0.69 	 0.508 	 0.19 	 26 
	
0.50 	 0.124 	 n.37 	 74 
(1) le contrôle comprend le back-ground, la radioactivité naturelle de 
l'échantillon et la contamination par adsorption. 
Tableau 19. Fixation anaplérotique au 9assin de Chasse d'Ostende 
(mg C/m3/heure). 
Fixation anaplérotique j Production primaire(diatomées) 
Date 	 Station 	 Fraction 	 Fraction 	 Fraction 	 % du total 
totale 	 < 45 u 	 > 45 p 	 phyto 
25.6.71 7 n.40 0.38 9.18 
28.6.71 1 0.74 0.53 9.29 
29.6.71 4 0.27 0.17 0.02 
30.6.71 2 n.39 n.93 0.96 
1.7.71 3 0.23 n.44 n.51 
2.7.71 5 0.60 0.3q 7.50 
5.7.71 6 0.32 0.22 3.77 
7.7.71 11 0.56 0.91 2.65 
17.8.71 16 0.17 0.16 	 31.99 
17.1.71 17 0.11 0.07 13.52 
11.3.71 13 0.17 0.19 33.79 
19.1.71 19 0.16 0.37 1.97 
19.8.71 20 0.11 0.11 1.32 
24.8.71 25 0.14 0.07 2.00 
24.3.71 24 0.06 0.10 1.00 
25.6.71 23 0.14 n.15 	 3.34 
25.8.71 22 0.24 0.59 	 13.67 
26.9.71 21 0.29 0.31 39.27 
7.9.71 1 0.37 n.26 11.72 
3.9.71 53 	 0.15 0.21 	 1.36 
9.9.71 59 	 0.11 0.15 	 0.69 
-ableau 20. Distribution de la fixation anaolérotique entre fractions 
en Mer du Nord. Activité et abondance relative du phyto- 


























































































Table 20 bis. ,:eopiration au 'Bassin de Chasse d'Ostende 









0 13 1360 0.010(x 10-6 ) 
2 15 1240 0.012 
4 17 1120 0.015 
6 15 1200 0.013 
8 16 1300 0.012 
10 17 1270 0.013 
12 14 960 0.015 
période de syn- 
22 1380 0.016 thèse de chlo- 
rophylle 
28 1420 0.020 
1 52 2540 0.020 








Tableau 21. 	 Comparaison de la teneur en chlorophylle active 
et le nombre de cellules pendant le cycle du 29.5.73 
(mg C/m 3 ) 	 (mg C/m3/h) 
353 0.1124 13 
532 0.0051 39 
640 0.0617 61 
238 0.0281 20 
238 0.0310 28 
455 0.1089 31 
910 0.1275 87 




















Date pz t  




t 	 t k 	 G (1) 
(heures) 	 (mg C/m 3 /h) Pt 
3.2.71 	 3.67 	 4.40 1.54 1.86 
24.3.71 
	 4.00 	 9.36 5.48 0.71 
31.3.71 	 2.00 	 3.16 2.26 0.75 
22.4.71 	 5.00 
	 19.85 21.10 1.09 
29.4.71 
	 3.00 	 7.26 8.16 9.11 
6.5.71 
	 4.00 	 128 158 9.19 
13.5.71( 	 Om) 	 3.33 	 19.27 22.30 0.14 
(-1m) 	 19.33 24.57 0.19 
21.5.71 	 3.00 	 31.29 31.80 9.n2 
5.6.71 	 2.00 	 17.20 15.24 0.13 
10.6.71 
	 3.25 	 341 341 0 
17.6.71 
	 4.00 	 223 224 0 
24.6.71 
	 3.25 	 209 207 0.01 
1.7.71 	 3.17 	 140 157 0.11 
8.7.71 
	 4.00 	 395 464 0.15 
15.7.71 
	 3.90 	 98 84 0.17 
29.7.71 
	 2.67 	 84 $1 9.04 
4.8.71 	 2.67 	 265 255 0.04 
expérience avec 16 crépidules : 
22.7.71 	 3.00 	 275 352 0.22 
(1) indice permettant de voir si la différence est significative. Est à comparer 
avec l'erreur relative dans la mesure de production potentielle. Si cette dif-
férence > 0.09, on considère qu'elle est significative. On indique par G une 
différence négative, indicatrice de grazing; par M une différence positive, 
indicatrice de microplancton et par 0, une différence non significative. 
Calcul du grazing d'après incorporation de eb CO2 
dans le phytoplancton en présence de zooplancton 





Nauplii Copepodites Adultes 
2 
Ingestion 
(mg C/m /jour) 
selon selon 
nombres différ. 
et 	 assimi- 
rations lation 
17.8 10-3 17.0 10-3 
1.424 10-3 : 1.360 10-3 
Pour 1 individu 
poids frais (1) 
(mg) 





















Pour les populations du Bassin de Chasse (nombres/m 3 et ingestions/m3/jour) 
Date 
   
20 103 1.2 104 4 	 103 60 10 3 
7.4 12.96 17.8 78.6 
40 103 2.2 104 4 	 103 120 10 3 
	




440 10 3 	 32 	 103 1.2 103 40 103 
	
162.5 	 34.56 	 5.37 	 52.4 
	
80 10 3 	 1 	 10 5 4 	 103 90 103 
	
29.5 	 108 	 179.2 	 117.9 









   
.1..1 OMM 
117 	 312 
213 	 936 
255 	 1464 
482 	 576 
70 103 
47.6 
(1) données extraites de Daro, (1974) 
(2) conversion selon 1ullin, (1969) 
(3) ingestion en % du poids/jour, (Jo Podamo, 1976) 
Tableau 23. 
	
Comparaison des résultats d'ingestion obtenus 
par calcul (selon les nombres et rations) et selon l'incorporation 
de 14 CO2 dans le phytoplancton en présence de zooplancton. 
Période A Période B Période C E 	 (B + C) 
Jours 35 36 66 102 
Prod. brute 59 470 1860 1372 
1971 Respiration 18 141 558 411 
Excrétion 4 33 130 96 
Prod. nette 37 296 1172 865 
Jours 41 42 82 124 
Prod. brute 176 192 1550 1088 
1972 Respiration 53 57 465 326 
Excrétion 12 13 109 76 
Prod. nette 111 122 976 686 
Jours 42 28 75 103 
Prod. brute 104 937 1880 1621 
1973 Respiration 31 281 564 496 
Excrétion 7 66 132 113 
Prod. nette 66 590 1184 1022 
Jours 14 42 88 130 
Prod. brute 68 1065 810 892 
1974 Respiration 20 319 243 267 
Excrétion 5 75 57 62 
Prod. nette 43 671 510 563 
Jours 33 37 78 115 
Prod. brute 102 666 1525 1243 
moyenne Respiration 30 200 457 373 
Excrétion 7 47 107 F37 
Prod. nette 65 419 961 783 
Tableau 24. 	 Flux moyens traversant 
le compartiment phytoplancton (mg C/m 2/jour) 
Poids sec. 
	 Respiration 	 Respiration 	 Ingestion 	 R/I 
(mg) 	 spécifique 	 par animal 	 par animal 	 (même base 
par heure 
	 par jour 	 de t) 
(p.s.) 	 (mg C/mg p.s./h) (mg C/h) 
	 (mg C/1) 
Nauplius 
	 5.280 10 -4 1.066 10-2 5.628 10 6 	 3.696 10 -4 0.37 
Copepodite 
	 2.160 10 -3 6.897 10 -3 1.490 10-s 1.080 10 -3 0.33 
Adulte 	 2.200 10 -2 3.367 10_
3 
 
 7.407 10-5 
	
4.480 10-3 	 0.40 
Polydora 
	 3.560 10-3 5.910 10 -3 	 2.104 10-5 	 1.310 10
-3 	 0.39 
Crepidula 	 3.400 10 3 5.995 10-3 2.038 10-5 
	
0.680 10 -3 	 0.72 
Tableau 25. 
	
Calcul des respirations suivant Ikeda (1970) 
et comparaison avec les valeurs d'ingestion 
pour différents stades de copépodes ou autres espèces du zooplancton. 
Date Station 
1 3 4 5 m a % 
6.5.71 52.4 12.3 44.5 165.9 15.1 5.:).0 B3.9 
27.5.71 143.2 127.2 93.9 111.0 59.7 107.0 32.3 
10.6.71 67.3 8.6 26.5 0,4 3.5 21.2 121.6 
17.6.71 -- 57.5 49.9 21.6 -- 43.0 49.0 
24.6.71 33.3 45.4 1.0 0 0 16.0 166.0 
1.7.71 0 12.7 5.2 1.6 2.0 4.3 104.6 
16.7.71 146.0 7,5 9.5 -- 3.0 42.7 32.2 
23.7.71 11.1 11.5 15.75 20.5 13.8 14.5 2-).6 
29.7.71 92.0 56.5 70.5 33.0 16.5 63.7 46.1 
19.3.71 1c7.5 255.0 227.0 206.0 160.0 207.1 19.3 
moyenne 51.4 59.,4 53.3 67.3 30.9 57.7 
% max. 100 % 73 % 66 % 83 % 3.3 	 % 
Tableau 26. 	 Concentration en nitrates aux 5•stations du 
Bassin de Chasse en 1971.(mg Nin 3 ) 
Calcul des indices d'hétérogénéité. 
Date Station 
1 2 3 4 5 
14.3.73 910 1022 840 1435 609 959 
29.3.73 476 266 448 336 378 
4.4.73 546 315 364 490 378 420 
11.4.73 280 91 175 175 14 1 4 7 
18.4.73 63 252 238 476 --- 259 
25.4.73 112 175 126 176 161 140 
2.5.73 329 210 238 126 161 210 
9.5.73 210 210 77 224 189 
16.5.73 546 280 161 117 273 
23.5.73 175 476 238 224 280 
30.5.73 315 63 126 63 49 126 
6.6.73 280 378 875 539 476 511 
13.6.73 49 63 35 35 7 35 
19.6.73 7 35 35 49 49 35 
27.6.73 315 7 35 105 21 98 
11.7.73 1960 1470 952 686 609 1134 
17.7.73 7 7 7 7 
24.7.73 406 238 154 175 224 239 
1.8.73 1610 266 455 875 476 735 
9.8.73 735 1344 406 448 224 630 
20.8.73 126 14 14 49 91 56 
Tableau 27. Conc9ntrations en NH4 aux 5 stations du 
Bassin de Chasse (mg N/m 3 ) 
1 2 
6.5.71 1049 440 
27.5.71 641 653 
10.6.71 787 691 
17.6.71 735 747 
24,6.71 711 770 
1.7.71 724 818 
16.7.71 913 1276 
23.7.71 1172 1333 
29.7.71 1230 1341 
19.3.71 959 907 
moyenne 992 897 
% max. 97 % ql % 
4 5 m a% 
479 412 557 30.7 
669 778 896 6.5 
742 920 785 9.0 
743 749 742 0.6 
671 693 70 1, 4.q 
713 7Q7 781 7.7 
1238 1255 1197 cl.R 
1177 1215 1 . 222 4.4 
1150 142f) 1308 11.0 
987 959 915 6.1 
946 919 918 













Date 	 Station 
Tableau 28. 	 Concentration en phosphates aux 5 stations du 
9assin de Chasse en 1q71. 
	 P/m) 
Calcul des indices d'hétérogénéité. 
Tableau 29. 	 Production primaire in situ (mg C/m3/h) 
en 1972 ET 1973. 
Pour chaque date, la 1ère ligne de chiffres est celle des valeurs mesurées. 
La 2ème et la Mme sont celles des valeurs min. et max. corrigées pour l'ex- 
crétion et la respiration ("fourchette" probable de production brute). La 4ème 
reprend ces valeurs en % de la valeur maximale. 
Date Profondeurs (m) 
0 0.25 0.50 0.75 1.00 
23.3.72 2.77 2.09 2.32 2.00 2.17 
3.45 2.65 2.92 2.65 2.75 
5.86 4.50 4.96 4.50 4.67 
100 76 14 76 79 
30.3.72 7.83 6.28 2.63 0.97 0.91 
9.7 7.96 3.67 1.72 0.59 
16.64 13.53 6.24 2.12 1.00 
100 81 37 17 6 
12.4.72 22.1 46 41 37 17.7 
29 57 52 47 24 
50 98 88 80 41 
51 100 90 81 42 
4.5.72 0.82 1.26 1.22 0.87 0.99 
1.05 1.57 1.52 1.11 1.25 
1.78 2.67 2.51 1.88 2.12 
66 100 96 70 79 
18.5.72 3.26 3.17 4.11 3.58 3.32 
4.13 4.02 5.13 4.51 4.2 
7.02 6.83 8.72 7.66 7.14 
80 78 100 87 81 
1.6.72 20.23 26 22.22 19.45 17.63 
25 33 28 23 22 
43 56 47 40 38 
77 100 84 70 68 
16.6.72 54 65 70 62 41 
69 81 87 78 53 
117 139 149 133 91 
78 93 100 9q 61 
27.6.72 98 112 ns 101 68 
124 140 124 128 89 
210 239 212 217 152 
88 100 86 91 63 
4.7.72 23.36 37 73 33 24 
33 50 92 44 33 
56 85 157 75 57 
35 	 54 	 100 	 48 	 36 
Oeta Profondeurs (m) 
0 0.25 0.50 0.75 1.00 
11.7.72 89 89 87 78 56 
112 110 109 99 72 
191 188 185 168 124 
100 98 96 88 64 
18.7.72 82 115 131 63 75 
106 145 164 84 98 
181 247 279 143 168 
65 38 100 51 60 
25.7.72 49 216 214 170 27 
75 270 269 217 48 
127 459 455 369 93 
27 100 99 10 19 
1.8.72 69 81 43 30 19.09 
88 101 57 42 27 
150 173 98 7? 46 
86 100 55 41 26 
8.8.72 103 159 86 39 
133 199 113 58 •••nnn 
227 339 192 100 
67 100 56 29 
29.3.73 13.79 22.54(0.45m) 20.95(0.70m) 19.59(0.95m) 20.17 
17.89 28 26 24.7 25 
30 48 44 42 43 
64 100 94 88 90 
4.4.73 8.99 5.69 2.43 1.03 0.67 
11.23 7.35 3.51 1.87 1.44 
20 12 6 3.2 2.4 
100 66 31 16 12 
10.4.73 2.91 3.45 3.09 3.78 3.04 
3.7 4.33 3.91 4.72 3.85 
6.3 7.3 6.6 8.0 6.5 
79 92 83 100 82 
18.4.72 11.63 11.49 10.85 9.31 9.24 
14.54 14.37 13.62 11.81 10.55 
24 24 23 20 18 
100 99 94 92 73 
25.4.73 3.91 5.6 4.84 6.16 
5.04 7.03 6.14 7.69 
8.5 12 10 13 
66 92 80 100 
Date Profondeurs (m) 
0 0.25 0.50 0.75 1.00 
2.5.73 8.6 12.7 13.31 13.15 12.06 
11.09 15.92 16.63 16.45 15.16 
19 27 28 28 26 
67 96 100 9 1 92 
9.5.73 61 66 51 40 27 
77 82 65 52 37 
131 141 111 90 64 
94 100 79 64 45 
16.5.73 14.86 19.85 23.03 24.06 17,15 
19.26 25.13 23 30 21.95 
33 43 49 51 37 
64 84 96 100 73 
24.5.73 12.91 14.09 14.12 11.29 10.22 
16.11 17.61 17.65 14.32 13.76 
27 30 30 24 23 
92 100 100 81 78 
28.5.73 134 152 109 60 53 
169 190 140 106 74 
288 323 238 180 127 
89 100 74 56 31 
29.5.73 56 56 44 26 24.89 
70 70 56 34 33 
119 120 96 50 57 
100 100 80 49 47 
30.5.73 47 45 42 32 28 
59 56 53 42 36 
102 96 91 71 63 
100 95 30 71 62 
0.6.73 91 133 115 81 16.5 
117 167 146 105 29 
199 284 249 179 50 
70 100 SI 63 17 
13.6.73 138 165 152 118 52 
175 206 191 152 73 
297 351 325 259 125 
85 100 33 74 36 
19.6.73 171 140 153 106 59 
214 178 193 140 82 
364 303 329 239 141 
100 	 84 	 91 	 66 	 39 
Date Profondeurs (m) 
0 0.25 0.50 0.75 1.00 
27.6.73 151 157 148 131 13.27 
186 192 182 162 23 
316 327 310 276 39 
97 100 95 85 14 
3.7.73 103 10n 90 Il 73 
129 137 114 124 04 
220 233 195 210 160 
95 100 94 91 69 
11.7.73 58 56 50 40 27 
73 70 63 52 36 
124 llq 107 66 62 
100 97 87 71 50 
17.7.73 8.92 9.85 8.4 9.16 7.3 
11.22 12.31 10.61 10 9 
19 21 18 17 16 
92 100 87 84 76 
25.7.73 44 51 50 (0.70m) 52 32 
56 64 62 65 42 
95 109 107 111 72 
86 99 97 100 65 
1.8.73 12.91 13.59 13.99 12.7 12.69 
16.21 17.01 17.48 16 16 
27 29 29 27 27 
93 98 100 92 92 
9.8.73 9.76 10.41 10.02 13.33 9.4 
12.47 13.23 12.77 16 12 
21 22 21 28 20 
75 80 77 100 72 
20.8.73 21.26 13.23 16.48 14.AS 10.27 
26 23.01 20.95 19 13 
45 39 35 32 23 
100 87 79 72 51 
29.8.73 85 79 73 66 40 
106 100 92 85 54 
181 170 157 144 92 
100 94 87 80 51 
5.9.73 23.15 21.25 20.69 19.54 16.66 
28 26 26 24 21 
49 45 44 42 36 
100 93 90 86 74 
Date Profondeurs erti) 
0 0.25 0.50 0.75 1 
23.03.72 100 78 61 48 38 0.97 
30.03.72 100 69 48 33 23 1.47 
12.04.72 100 75 57 43 33 1.11 
4.05.72 100 75 57 43 33 1.11 
18.05.72 100 78 61 48 38 0.97 
1.06.72 100 77 59 45 35 1.05 
16.06.72 100 73 53 39 21 1.24 
27.06.72 100 67 45 31 21 1.56 
4.07.72 100 41 17 7 3 3.51 
11.07.72 100 64 41 26 17 1.77 
18.07.72 100 58 34 20 12 2.12 
25.07.72 100 56 31 17 10 2.30 
1.08.72 100 57 33 19 11 2.21 
8.08.72 100 37 14 5 2 3.11 
29.03.73 100 75 57 43 33 1.11 
4.04.73 100 58 34 20 12 2.12 
10.04,73 100 78 60 47 37 0.1 ,1 
18.04.73 100 74 55 41 31 1.17 
25.04.73 100 75 56 42 32 1.14 
2.05.73 100 70 50 35 25 1.31 
9.05.73 100 64 41 26 17 1.77 
16.05.73 100 64 41 26 17 1.77 
24.05.73 100 70 50 35 25 1.39 
28.05.73 100 61 37 22 14 1.97 
29.05.73 100 70 50 35 25 1.39 
30.05.73 100 70 50 35 25 1.39 
6.06.73 100 50 25 12 6 2.81 
13.06.73 100 53 28 15 8 2.53 
19.06.73 100 56 31 17 10 2.30 
27.06.73 100 59 35 21 13 2.04 
11.07.73 100 71 51 36 26 1.35 
17.07.73 100 78 58 44 34 1.08 
25.07.73 100 77 60 46 36 1.02 
1.08.73 100 80 64 51 41 0.89 
9.08.73 100 77 59 45 35 1.05 
20.08.73 100 81 66 54 44 0.82 
29.08.73 100 75 56 42 32 1.14 
5.09.73 100 75 57 43 33 1.11 
Tableau 30. 
	 Pourcentages de transmissions (PH.A.R.) 
correspondant aux incuhations in situ. 
Date Profondeurs (m) 
0.75 1 0 0.25 0.50 
23.3.72 55.76 43.49 34.01 26.76 21.19 
30.3.72 52.09 35.94 25.00 17.10 11.98 
12.4.72 64.94 48.71 37.02 27.92 21.43 
4.5.72 30.39 22.79 17.32 13.07 10.03 
15.5.72 66.80 52.10 40.75 32.06 25.81 
1.6.72 69.31 53.37 40.19 31.19 24.26 
16.6.72 99.93 72.22 52.43 31.51 29.69 
27.6.72 103.97 69.59 46.74 32.20 21.11 
4.7.72 273.24 112.03 46.45 19.13 1.20 
11.7.72 191.44 122.52 79.49 49.77 32.54 
18.7.72 135.76 78.74 46.16 27.15 16.29 
25.7,72 232.83 130.38 72.17 39.51 23.21 
1.9.72 87.03 49.60 78.72 16.53 9.57 
8.8.72 112.00 41.44 15.69 5.60 2.24 
29.3.73 72.77 43.66(0.45m) 32.74(0.7m) 25.46(0.95m) 24.01 
4.4.73 15.32 8.81 5.20 3.06 1.83 
10.4.73 52.83 41.20 31.69 24.13 19.54 
18.4.73 27.23 20.15 14.97 11.16 9.44 
25.4.73 78.86 59.14 44.16 33.12 25.23 
2.5.73 60.85 42.59 30.42 21.29 15.21 
9.5.73 27.02 17.29 11.07 7.02 4.59 
16.5.73 110.95 71.00 45.48 28.94 11.96 
24.5.73 34.03 23.92 17.01 11.91 9.51 
28.5.73 29.53 13.01 10.92 6.49 4.13 
29.5.73 24.13 17.10 12.21 8.55 6.10 
30.5.73 34.05 23.13 16.68 11.57 9.17 
6.6.73 121.16 60.58 30.29 14.54 7.27 
13.6.73 76.13 40.35 21.31 11.42 6.09 
19.6.73 56.69 31.74 17.57 9.63 5.66 
27.6.73 95.70 56.60 33.60 20.20 12.40 
11.7.73 41.26 29.29 21.04 14.15 10.73 
17.7.73 53.20 40.43 30,85 23.41 11.01 
1.8.73 75.45 60.36 41.28 38.47 30.91 
9.9.73 90.43 69.63 53.35 40.89 31.65 
20.8.73 56.71 45.93 37.42 30.62 24.95 
29.8.73 54.15 40.61 30.32 22.74 17.33 
Tableau 31. 
	
Flux d'energie PH.A.R. mesurés 
lors des incubations in situ (Unités : Joules/cm2/heure) 
Heure a kmax I' 	 (= 	 k mfflc/a) 
6 - 
	 8 0.21 3.9 14 
8 - 10 0.28 5.2 19 
10 - 12 0.28 3.4 12 
12 - 14 0.38 5.0 13 
14 - 16 0.28 4.4 15 
16 - 18 0.30 3.3 11 
0.29 4.0 14 
0.027 1.573 2.673 
o. en % de ."--m 	 9 % 	 39 % 
	 19 % 
Tableau 32. 	 Variations de a, k 
max 
 et I' 
pendant le cycle de 24 heures du 29.5.1972. 
Le calcul statistique montre que la variation est 
principalement due à k max. 
Prélèvements à 0 m 0.25m Prélèvement à 0.5m 0.75m Prélèvement à 1m 
Incubation à 0.25m Incubation à 0.75m Incubation à 
Date 
0 m 0.5m 1 m 0 m 0.5m 1 m 0 m 0.5m 1 m 
30.3.72 100 41 6 80 95 35 5 14 79 33 4 
23.3.72 100 128 158 	 - 77 48 84 92 75 83 66 78 
12.4.72 48 64 98 100 84 90 63 80 30 42 38 
4.5.72 66 61 50 100 97 97 61 68 120 115 79 
1.6.72 76 86 83 100 75 83 73 69 71 77 66 
16.6.72 73 93 90 94 81 100 86 90 71 79 60 
27.6.72 87 91 73 100 99 88 71 90 61 
4.7.72 61 100 59 100 77 95 69 87 87 70 63 
11.7.72 98 81 67 97 92 87 67 100 78 83 63 
25.7.72 23 17 61 100 101 99 66 79 79 90 13 
1.8.72 86 30 18 100 155 54 38 106 36 22 
Tableau 32. Valeurs normalisées (en % de la valeur maximale)de production 
primaire dans les expériences de recombinaison in situ. 
Prélèvement à Om i 0.25 m 	 Prélèvement à 0.5m f 
 0.75 m 	 Prélèvement à 1m 
Date Incubation à 
Om 	 0.5m 	 1m 
Incubation à 0.25 m 




Om 	 0.5m 	 1m 
30.3.72 1.92 1.64 0.50 	 2.23 	 1.82 1.40 0.42 	 0.81 1.52 1.30 0.33 
23.3.72 1.79 3.76 7.46 1.77 	 0.86 2.47 4.34 2.80 	 1.49 1.04 3.68 
12.4.72 0.69 1.73 4.57 2.95 	 1.20 2.43 2.94 2.87 	 0.43 1.13 1.77 
4.5.72 2.17 3.52 4.99 4.39 3.19 5.60 6.08 	 5.29 3.95 6.64 7.88 
1.6.72 1.10 2.10 3.42 1.87 1.08 2.03 3.01 2.21 1.02 1.38 2.72 
16.6.72 0.74 1.77 3.14 	 1.30 0.82 1.91 3.00 2.33 	 0.72 1.51 2.00 
27.6.72 0.84 1.95 3.35 1.44 0.95 1.88 3.26 2.80 2.80 
4.7.72 0.22 2.15 7.20 0.89 0.28 2.05 9.41 4.55 0.32 1.51 7.61 
11.7.72 0.51 1.03 2.06 0.79 0.4S 1.11 2.06 2.01 0.41 1.06 1.01 
25.7.72 0.1J 0.24 2.62 0.77 0.43 1.37 2.84 2.nn 0.34 1.25 0.56 
1.8.72 ï 	 0.99 1.04 1.88 2.02 1.78 1.38 «Mb tala 2.30 	 1.22 1.25 2.30 
moyenne : 	 1.01 1.90 3.74 1.77 1.17 2.19 3.31 2.72 	 1.14 1.05 3.07 
erreur 
relativet 0.54 0.38 0.34 0.35 	 9.50 0.29 0.44 	 0.28 	 0.59 0.35 0.54 
95 % 
De sorte que pour des énergies de 110 à 0 m, 37 à 0.5 m et 13.5 à 1 m (valeurs 
normalisées, correspondant à n = 2), on aurait les productions normalisées 
suivantes (voir fig.73). 
P nor- 
	
101 	 70 	 50 	 198 	 117 	 81 	 44 	 60 	 114 	 72 	 41 
malisée 
±erreue 
	 54 	 27 	 17 	 38 	 58 	 23 	 20 	 17 	 66 	 25 	 22 
Tableau 33. 	 Rendements normalisés de production primaite 
dans les expériences de recombinaison in situ, 
(= valeurs normalisées/énergies lumineuses réelles) 
Date Station 
1 3 4 5 
21.3.77 1.09 n.56 1.14 1.26 1.51 
29.3.72 1.66 1.61 1.64 1.7r 1.3 2 
11.1.72 2.74 3.12 2.58 1.17 2.5n 
13.1.72 2.41 1.42 1.16 1.52 2.1 
25.1.72 10.83 2.13 1.50 7.49 2.26 
16.5,72 1.9r- 1.15 0.09 1.17 1.49 
71.5.72 7.41 1.78 1.31 1.52 2.rm 
31..77 1.71 7:1 1 7.18 1. 2 5 2.P7 
6.6.72 1.51 1.35 1.n0 1.17 1.69 
11.6.72 14.26 3.77 2.18 0 .'2 1.17 
28.6.72 1.74 1.99 1.52 1.91 1.5 4  
5.7.77 2.55 1.33 1.74 2.15 1.88 
12.7.72 1.77 1.52 1.55 2.12 1.70 
26.7.72 4.06 5.'1 1 3.76 3.72 4.04 
2.9.72 2.02 1.5 -; 1.7 0 1.61 1.7n 
9.8.72 2.97 3.10 1.19 2.35 4.nn 
Tableau 34. 	 Valeurs de n aux 5 stations du 











4h30 - 	 6h30 -- 8.4 -- 
6h30 - 	 8h10 44.1 60.0 49.3 N 
8h10 - 10h05 83.2 135.6 115.7 
10h05 	 - 	 12h15 59.6 109.6 103.7 
= 698 ,:›E 	 = 	 590 
12h15 	 - 	 14h05 69.2 91.2 63.4 
14h05 - 	 16h15 98.8 169.4 173.1 
16h15 - 	 18h05 91.61 132.4 85.2/ 
18h05 - 20h20 -- 130.7 -- 
4h30  - 12h15 44 196(contre 313 si on fait la E des incubations) 
12h15 - 20h20 53 269(contre 523 si on fait la E des incubations) 
4h30 - 20h20 47 525(contre 836 si on fait la E des incubations) 
Tableau 35. Valeurs comparées des intégrales de production mesurées 
expérimentalement ou calculées par modèle pour diverses 




	 (%) 	 d'une 
augmentation de 9% 
sur la production 
journalière 
Effet 	 (%) 	 d'une 
diminution de 9 % 
sur la production 
journalière 
Remarques 
Biomasse + 	 9 - 	 9 répercussion 
k
opt + 	 15 - 	 14 amplification 
11 - 	 10 + 	 11 inversion et légère 
amplification 
m - 	 2 + 	 1 inversion et peu d'effet 
I
K 




+ 	 8 
- 	
n 
0 répercussion idem 
Tableau 36. 
	 Modifications en % de la production primaire intégrée 
(m-2 j -1 ) résultant de variations de + ou - 9 % d'une 
série de paramètres intervenant dans le calcul. 
P = pot en mg C/m3 .h ; B : chlorophylle a en mg/m3 
F : facteur exprimant la plus grande production du netplancton 
Date Ptotal B total 
Ptotal Pnetpl Pnanno Prete Bnefpl F 
n 
-total n Bnetpl 
e-----  iJnanno D unanno Bnanno 
19-4-74 75,51 3,18 23,75 47,49 11,87 2 0,5 4 
29-4-74 122,66 8,28 14,81 22,29 10,30 1,3 0,6 2,17 
6-5-74 178,44 28,37 6,29 3,14 7,86 0,2 0,5 0,40 




A. LE PHYTOPLANCTON. 
1. Variable d'état (aspects qualitatifs et quantitatifs) 
1.1. Nature des populations phytonlanctoniaues. Cultures nures. 
La plupart des espèces étant nannoplanctoniques, il est nratiouement 
impossible de les déterminer sans avoir à sa disposition une culture pure 
de chacune d'entre elles. 
On a donc procédé en deux étapes : 
1 ° Observation et repérage sur le frais des espèces principales 
2 ° Mise en culture 
a) par micro-pipettage direct ("Washing method" selon Pringsheim, 1946) 
et inoculation dans une solution nutritive, ou 
b) par inoculation d'une aliquote dans une solution nutritive, suivie 
d'un micro-pinettage quand le plancton s'est dévelonn (une semaine 
à 15 jours plus tard). 
La solution nutritive d'accueil est une solution affaiblie ("1/4 strength") 
en mélange 50-50 avec de l'eau ultrafiltrée provenant du 9assin, h la 
date de prélèvement 
Par la suite, la culture pure sera progressivement amenée à un milieu 
plus riche ("1/4 strength" puis "full strength") à l'occasion des repi-
quages qui se font tous les 15 à 30 jours, selon les nécessit é s. 
On a employé des tubes de 20 ml., exposés à un éclairement d'environ 
10.000 lux selon un rythme jour-nuit de 12-12 h. Toutes les manipulations 
se font stérilement selon les normes de la microbiologie. Un soin parti-
culier est donné à la vaisselle d'où sont exclues toutes traces de dé-
tergents grh'ce à des rinçages abondants. Les cultur=s sont monoalgales 
mais non axéniques. 
A.1.1. 
Les milieux utilisés sont : 
1 ° L'"Erd-Schreibsr" tel qu'on le prépare h 19 Marine Blological Associa-
tion of the U.K. (Plymouth) : 
1 1. eau de mer vieillie filtrée 
0.2 g NaNO3 
	
0.02 g NI H PO4 	 12 H20 
50 ml. d'extrait de sol 
	
2 ° L"Erd-Schreiber 	 ASP2. Comme l'ASP2 de Prov9soli et al. (1957), mais 
on emploie de l'eau de mer filtrée 'u lieu d'en faire une version syn-
thétique. De sorte qu'il suffit d'ajouter une solution de sels mineurs, 
chélateurs et vitamines, etc... composée comme suit : 
A 950 ml. d'eau de mer vieillie et filtrée, on soute : 25 ml TRIS 
20 ml métaux 
1 ml sels mineurs , 
 
5 ml vitamines 
a) TRIS (tris-(hydroxy-méthyl)-amino-méthané): 40 g/1 





Mn (C1- ) 
Co (Cl) 
Cu (Cl) 








c) Vitamines : pour 25 ml. H 20 : 
Thiamine 	 2.5 mg 
Vit. B12 
	
10 	 pg 
d) Sels mineurs : pour 100 ml H 20 : 
NaNO3 
	 5 cy e 
K2H PO4 
	 0.5 g 
A.1.2. 
Nous sommes passés en routine ) l'ES-ASP2 depuis 1973, ce milieu étant 
plus reproductible que l'E.S. Cependant l'E.S.,plus riche par 
	 sa com- 
position (matières organiques de l'extrait de sol), convient mieux aux 
Cryptophyceae et à Eutreptiella marina, ce qui démontre ainsi leurs 
caractéristiques semi-Mtérotrophes. 
On a cependaht pu remplacer l'extrait de sol oar un additif compose 




extrait de levure 0.5 % 
NaC1 	 0.5 % 
Glucose 
	 0.1 % 
et amené à pH = 7 avec 
	 NaOH 
	
K2 H PO4 	 0.7 % 
	
K H2 PO4 	 0.3 % 
1.2. Comptages 
 
On a utilisé la technique de sédimentation d'Uterm8h1 (1436). Le 
plancton est fixé par quelques gouttes d'une solution de lugol ac étique 
jusqu'à obtention d'une coicration cognac. 
Composition : IK 	 10 R 
I 	 5 g 
CH3  COONa 	 5 g 
H20 	 70 ml 
On a généralement compté le plancton sur des fractions de 2, 10 ou 
20 ml sédimentés. La pratique la plus courante était de compter, sur un 
échantillon de 10 ml., un diamètre entier de la cellule, observé au grossis-
sement 200 x. On couvre ainsi 1/60 de la surface de la cellule de comptage. 
Les nombres comptés étaient généralement de l'ordre de 100 cellules algales 
par diamètre ou plus. Lund et 31. (1958) ont démontré qu'il suffisait de 
compter 100 cellules algales au minimum pour atteindre 20 è 30 % de préci-
sion, ce qu'ils considèrent comme bien suffisant. Comme la précision varie 
avec la racine carrée du nombre compté, il faudrait compter 4 x plus pour 
doubler celle-ci. 
A .1.2. 
On a testé la reproductibilité des comptages sur échantillons naturels 
(sous-échantillons) (tableau 1.). On voit que dans le cas de l'espèce domi-
nante, l'erreur relative est accentable. On avait compté 32 cellules en 
moyenne par diamètre dans le sous-échantillon de 2 ml. et 118 nour le sous-
échantillon de 10 ml. Cela explique la variation de l'erreur, exactement com-
me Lund le prévoit. 
Pour les espèces minoritaires, le comntegn est erratique. Il est clair 
qu'il faut compter au moins une trentaine de cellules per espèce pour attein-
dre un niveau de précision acceptable, en ce qui concerne cette esnce. 
D'autre part, las espèces très minoritaires ne sont pas comptables en 
pratique puisqu'il faudrait multiplier de façon excessive les surfaces 
examinées ou les échantillons. En effet, le volume d'un sous-échantillon 
sédimenté ne peut excéder 10 ml, en raison de l'abondance du matériel dé-
tritique. 
La distribution des cellules au fond de la cellule de comptage e été 
testée et révélé une légère aggrégation vers les bords. Cet effet étant 
faible, il n'en est pas tenu compte dans le calcul d'extrapolation è la 
cellule entière. 
Un autre défaut de la méthode d'Utermâhl est que le fixateur idéal 
n'a pas encore été découvert : une proportion dés cellules sont détruites 
immédiatement lors de la fixation. D'autre part, cette destruction se nour-
suit au cours du temps ainsi que le révèle la comparaison entre comotaeps 
récents et tardifs : toute l'année 1971 a été comptée avec un retard de 6 
à 12 mois, et fournit des nombres notahlement plus faibles que les échan-
tillons de 1972. Cela est dû à la désintégration des formes fragiles non 
munies d'une membrane épaissie. 
1.3. Détermination da la chlorophylle et de la phaepphytinn a 
on a utilisé : 
1 ° la méthode dite trichromatique avec l'équation recommandée par l'UNESCO 
(SCOR) (1966) : 
chl. a = 11.64 E663 - 2.16 E645 + 0.10 E630 
où chl. a = pg/m1 
E663, 645, 630 e extinctions/cm da chemin optique aux longueurs d'onde 
de 663, 645 et 630 nm, après soustraction de l'extinction ) 700 nm (au 
lieu de 750). 
Toute la méthodologie est comme décrite dans Strickland et Parsons (1968). 
2° la méthode do Lorenzen (1967) comme décrite dans Strickland et Parsons 
(1968), et qui permet de distinguer entre chlorophylle a active et 
(phaeophytine a + phaeophorbide a ). 
Les équations sont : 
26.7 (E665 	 E665 
Chi. e (mg/m3 ) = 	  
Phaeopigments (mg/m3 ) = 
V x 1 
26.7 (( 1.7 x E665 ) - E665 ) x 
a 
V x 1 
où 	 E665 = extinction à 665 nm 
o 
E665 	 = 	
II 	
" 665 nm après acidification 
a 
v 	 = volume ,]xtrait (m11 
V 	 = 	 filtré 
1 	 = chemin optique (cm) 
La comparaison des deux techniques a montré que la vari'hilité des 
doubles est beaucoup plus grande dans le cas de lei technique de Lorenzen. 
Ceci est sans doute dû à des degrés divers de phaeophytinisation atteints 
rendant lm stockage en congélateur des filtres (durée max. de stockage : 
3 mois). 
A .1.4. 
Le tableau 2 donne, pour l'année 1 ,173, l'ensemble des résultats nour 
chacune des paires expérimentales (Lorenzen x 100/trichromatique). Il révèle 
la variabilité au sein des paires et le degré de phaeophytinisation. On 
voit que cette phaeophytinisation atteint en moyenne ti ?0 %. C'est cette 
valeur qui ost prise en considération dans plusieurs calculs, car nous n'ac-
cordons qu'une confiance limittle aux résultats obtenus après stockage pro-
longé (en 1972, les extractions so sont faites assez vite et les chiffres 
de phaeophytine ont été utilisés, v. fig. 7 au 4 11.8.1.4. 
1.4. Comparaison des méthodes de conversion en biomasse carbonée 
Le méthode se basant sur les comptages et les volumes cellulaires 
donne des résultats beaucoup plus faibles en moyenne que la méthode se 
basant sur la teneur en chlorophylle. 
On a naturellement tendance à supposer que la fixation au lugol acéti-
que a provoqué la désintégration de nombreuses cellules, d'où la sous-esti-
mation de la méthode par comptage. 
Cependant on observe que le désaccord des méthodes (1) 
 n'existe nue 
pour les petites valeurs de biomasse. Il pourrait y avoir là l'effet d'une 
surestimation du comptage pour les petits nombres ou l'effet d'une suresti-
mation de la chlorophylle a aux faibles concentrmtions. La première hypo-
thèse ne parait pas pouvoir titre retenue immédiatement car les nombres comp-
tés ont toujours été suffisants cour garantir une précision ecceotable on 
ce qui concerne les espèces dominantes. Das tests supnlémentaires seront re-
quis pour apporter une réponse à ce problème. 
Tests statistiques 
Les anglo-saxons distinguent les concepts de : 
précision : reproductibilité des résultats expérimentaux déduite de la 
dispersion autour de la moyenne des résultats d'au moins 10 
échantillons. 
naccuracy" = conformité à la réalité : Ce dernier point est très difficile 
71)
excédant les limites vraisemblables d'une vari9tion du raneort C/chl.a 
A .1.4. 
vérifier. On peut avoir une très grande précision et en même 
temps, une très mauvaise "accuracy". 
Ainsi, une intercalibration récente où participaient 13 labora-
toires (Ryding, 1075) a montré que 9 laboratoires sur 13 avaient 
des résultats tombant dans le domaine 37-43 mg chlor. a/m 3 
( = 40 ± 3; erreur relative du groupe : 0.075) mais que 4 tom-
baient très en dehors. Tous avaient d'excellentes précisions. 
La cohérence d'une majorité ne démontre d'ailleurs oas que leur 
"accuracy" est meilleure, Ce sont les recoupements nar diver3es 
méthodes et l'étude d'aspects complémentaires qui permettent 
d'atteindre uni image acceptable de la réalité. 
Précision de l'analyse de chlorophylle a  
Le 6.5.71, 9 analyses ont été faites sur des fractions d'une prise unique. 
Les résultats ont été : 14.76, 18.96, 16.06, 14,21, 19.66, 14.55, 18.51, 
19.20, 17.04 (mg/m3 ). 
moyenne 	 : 16.77 
écart-type 	 : 2.69 
erreur std x T
v 
(limites ) 95 %) : 2.19 
Précision  de l'analyse et de l'échantillonnage 
Le 21.5.71, 10 prises successives ont été faites mi milv? point. Les résul-
tats ont été : 9.94, 1.75, 13.14, 9.47: 11.06, Mn., 9.28, 10.17, 1.98, 
9.52 (mg/m3 ). La méthode d'analyse avait été améliorée oar rapport lu 6.5.71 
(usage de membranes à porosité de 0.45 u à la place de filtres de fibre de 
verre). 
moyenne 	 : 10.17 
écart-type 	 : 0..88 
erreur std x T
v 
(limites à 95 %) : 0.66 
On voit que l'hétérogénéité locale joue peu, puisqu'on améliore encore 
la précision le 21.5.71. 
Nous retenons le chiffre d'erreur relative de 20 % au nivelu 10 mg 
chlor. a/m3 . 
2. Variable de flux : la production orimaire 
Nous avions pratiquement le choix antre deux techniques pour mesurer le 
taux de photosynthèse : mesurer l'0 2 libéré ou bien le CO2 fixé (en utilisant du 14CO2 comme traceur). Nous avons choisi la seconde pour le travail de routine, 
puisqu'elle assure une sensibilité très grande (0.1 mg Cim 3/heure). La première 
technique est également utilisable au Bassin de Chasse, moyennant des incubations 
prolongées. Comme le phytoplancton est abondant, une après-midi suffit générale-
ment pour obtenir des résultats très significatifs par la technique à l'oxygène. 
:dons en avons profité pour intercalibrer les deux techniques lors des incubations 
in situ. 
2.1. Méthodologie du 14CO2 
Nous utilisons les relations : 
activité détectée dans le plancton 	 production carbonée  
x F 
activit fournie 	 n 	 C disponible 
où F = facteur de correction de 1.06 pour la discrimination isotopieu 
ou encore : 
production carbonée - activité détectée 
activité spécifique x F 
Nous avons employé deux techniques d'incubation : 
1) in situ 
2) in vitro 
et, suivant l'évolution de la technologie (tendant 
	
réduire les nombreuses 
sources d'erreur possibles), nous somme passés 
1 ° da la technique de comptage sur matériel filtré avec 
a) compteur Geiger 	 (1971 è 1973) 
b) scintillation liquide (1974) 
2 ° la technique de comptage sur mat ériel non filtré nu sur filtrat, par 
acidification et bubbling et comptage par scintillation liquide. 
En routine, pour 1971 è 1974, c'est le comptage sur matériel filtré qui 
a prévalu. C'est donc cette t3chnique qui est narticulièrement décrite ici. 
A.2.1.1. 
2.1.1. Mesures in situ. Techninue générale 
C'est pendant los années 15172 et 1q71 que nous avons procédé 
hebdomadairement à une incubation in situ nu point central du 9assin 
de Chasse. Simultanément des échantillons ét-ient pÉis °pur l'incu-
bation in vitro et les différents dosages en ce point ainsi ou' en 
4 autres, périphériques. 
Dans l'incubation in situ, deux bouteilles claires de 65 ml. 
étaient suspendues horizontalement tous les 25 cm., de la surfnce à 
un mètre de profondeur. L'eau était prélevée aux diverses nrofondeurs 
au moyen d'un échantillonneur multiple de notre confection. Le zoo-
plancton était éliminé par filtration sur toile à mailles de 45 p 
de côté. Sauf exception (bloom de Skeletonema costntum), ce fraction-
nement n'affectait nullement le phytoplancton, celui-ci étant consti-
tué de nannoplancton. 
L'inoculation de NaH 14CO3 avait lieu à l'ombre et les bouteilles 
étaient immergées aussi vite que possible pour hviter les effets 
d'une exposition à de trop grandes intensités lumineuses. Les solu-
tions radioactives nous étaient fournies par l'Internatiennl Ag,oncy 
for C-14 Datermination, Charlottenlund, sous forme d'ampoules conte-
nant 1 ml. d'une solution de 4 ou de 10 ucuries. A nartir de 1474, 
les solutions nous furent fournies par l'nRiF. SOUS forme d'une so-
lution plus concentrée (5 mCi/m1) h diluer: L'incubation durait g-
néralement 4 heures dans l'après-midi, apre!s quoi les flacons étaient 
ramenés au laboratoire pour la filtration. Celle-ci s'est faite en 
un premier temps au moyen des appareils à pression fournis par 
Charlottenlund. Par la suite, elle s'est faite sur une rampe Milli-
pore à 30 alvéoles, opérant par succion et modifie pour accepter 
des volumes de 50 ml. 
Les filtres étaient rincés avec de l'eau de même origine at 
ultrafiltrée. A la suite do quoi, ils étaient mis à sécher à l'air 
libre puis stockés dans des boitiers spéciaux servant à l'expédition 
vars Charlottenlund où ils étaient comptés.. 
A.2.1. 
Les détails fIss menipulations sont comme il a été maintes foiF 
décrit dans la littérature depuis les premiàres pthlications de 
Steemann Nielsen et notamment conformes è Stricklend et Parsone, --- 
La seule dérogation concerne le séchage des filtres à l'air lel 
bre. En rapport avec ce point, nous n'ebeervcne pee rie climinetlee 
d'activité des filtres au cours du temps, contraire 
	 aux obseIe 
tions de Wallen et Geen (1968). 
2.1.2. Détermination du CO disponible 2 	 - 
Dans le Dessin de Chasse, les conditions de salinité et d'e7_c 
Unité différent lég!)rement de ce qu'on observe en moe, de sort' 
la quantité de carbone de CO 2 disponible doit (tre C:erminée. 
Cette détermination a (té faite par titration notentiomftrire . • 
et usage de tables comme décrit dans Striciçlend et Pnrscns (1968 
Las résultats de 1972 (tableau 3) montrent quo la quantité dl 
CO2 est généralement un peu plus élavée qu'en pleine mer où l'on 
trouve théoriquement 25 mg C/1. En effet, les chiffres oscillent au- 
tour d'une moyenne de 26.2 mg C/1, qui est adoptée pour tous les 
calculs (d'où multiplication par un facteur correctif de 1.05 du r(- 
sultat initialement calculé sur base de 25 mg C/1, è Charlottenlune). 
2.1.3. Scintillation liquide. Standardisetion des solutions actives 
Conditions générales de la technicuo de LSC 
Le comptage per scintillation liquide a été utilisé à partir de 
janvier 1974 de manière concomitante avec les conditionnements de 
NeH14CO3 suivants : 
(1) ampoules de l'International Agency (4 uCi, 1 ml) 
(2) solution-mère fournie par l'I.R.E. (0.5 mCi et diluée à 20 ml d-re, 
de l'eau de mer ultrafiltre et stérile, do sorte qu'une dose da 
200 pl représente 5 pCi) 
(3) ampoules faites nu laboratoire avec la solution•ere de l'I.R.E. 
(10 pCi, 1 ml). 
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Les comptages ont été faits au moyen d'un compteur Tricarb 
Packard, avec canal présélectionné (14-C red) et standard externe 
automatique pour la détermination du quenching. Les filtres étaient 
dissous dans un mélange de Soluène 100 (Packard) et de oropano1-2. 
Le liquide scintillant utilisé est l'Instagel (Packard). Les fioles 
sont en polyéthylène. 
La durée du comntage a été fixée à 2 minutes/échantillon. Elle 
garantit une déviation standard de 2 à 7 % de la moyenne. 
Back-ground  
Dans les fioles utilisées, 10 ml d'instagel pur donnent un 
bruit de fond da 16 cpm avec une efficience de 81 %, c'est-à-dire, 
environ 20 dpm. 
Détermination de l'efficience de comptage 
Les filtres diversement chargés de phytoplancton et d'autres 
particules induisent un ouenching variable. Nous avons établi une 
courbe quenching-efficience pour une série d'échantillons empruntée 
à une série ancienne de filtres d'activité très faible (DB). Le quen-
ching est déterminé par l'utilisation d'un standard externe (A.E.S.) 
et l'efficience correspondante est connue par le comptage do ces 
échantillons additionné d'une dose de Toluène- 14C d'activité connue. 
Les points se situent très bien sur une droite dans le domaine qui 
nous intéresse (fig. 1 ). On peut dès lors utiliser pour le calcul 
de l'efficience, la relation : 	 Eff e . (70 x A.E.S.) + 35 
Standardisation des solutions actives  
1) ampoules de l'International Agency for 14-C Détermination (Batch 
C300) : 100 pl de solution introduite dans 10 ml d'Instagel ont 
une activité de 6.90 10 6 dpm/ml. Cette valeur s'inscrit parfaite-
ment dans l'éventail des valeurs obtenues par Theodorsson (1974) 
qui a testé une dizaine de batches différents do l'International 
Agency (5.36 106 à 8..82 10 6 dpm/ml) en utilisant une technique lé-
gèrement différente. Remarquons que 6.90 10 6 dpm représentent 
3.1 pCi et non 4 pCi comme annoncé. 
A.2.1.4. 
2) ampoules du laboratoire : 23.57 10 6 dpm/ml (= 10.6 pCi) 
3) autres dilutions à partir de la solution de l'I.R.E. (calculées) : 
a) 200 pl h 5 pCi : 11.79 10 6 dpm 
b) 2 ml è 1 pCi 	 : 2.35 10 6 dpm 
Chemoluminescence 
On a observé de fortes chemoluminescences en présence de Solu-
è!ne. Il faut attendre au moins 24 heures pour voir cet effet dispa-
raftre. 
Vieillissement des échantillons (fioles en polvéthyr, ne) 
Il est important de compter les échantillons assez raoidement. 
En effet, on a observé une perte de radioactivité au cours du temps, 
associée à 1) une augmentation du iuenching (linéaire) 
2) une disparition du matériel marqué ("exponentielle") 
Cette dernière se traduit par une diminution de l'ordonnée b à l'ori-
gine dans la relation A.E.S.-efficience. (fig. 1). 
Intercalibration entre mesure au compteur Geiger (International  
Agency et par scintillation liquide.  
L'expérience a été faite sur une e3rio de filtres ejà comptés 
à Charlottenlund (tableau 4). On voit que l'accord entra les deux 
techniques est assez bon, quoique pour les fortes valeurs de produc-
tion, los résultats au Geiger aient tendance à Itra plus élevés et 
inversément pour los valeurs faibles. 
Techniques d'oxydation pour la préparation des échantillons 
En 1975, ln technique de digestion des filtres dans le Soluène 
a été remplacée par une technique de combustion directe et de récu-
pération du CO2 dons un agent basique (Cerbosorb), avant solution 
dans un liquide scintillant (Permafluor). Un Tri-Car5 306 Packard 
assure l'automaticité de ces opérations. 
2.1.4. Tests statistigues 
Estimation de la précision : Plusieurs séries de rénlications 
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ont été faites (tableau 5). On observe que l'erreur augmente très ra-
pidement ('1, hyperbole, fig. 2 ) quand le niveau de production diminu 
L'addition d'un facteur d'hétérogénéité supplémentaire (quand les 
prises sont successives) ne semble pas jouer de -rôle important (on 
observe la marne chose pour la chlorophylle a). 
Pour toutes les séries, les écarts-types et les limites T v ont 
été calculées en tenant compte qu'il s'agit de petits échantillons 
(donc à coefficient d'assymétrie non négligeable), respectivement à 
l'aide d'une table adaptée da Fisher et Yater (1963) et d'une table 
de limites T
v (Lamotte, 1971). 
Observons cependant que les causas d'erreurs possibles discutées 
au paragraphe suivant éclipsent quelque peu les erreurs relatives 
analysées ici. 
2.1.5. Critigues de la méthode au 14CO2 
On a vu qu'il était difficile d'interpréter les mesures de nro-
duction primaire obtenues par la méthode au 14CO2 (§ II 8 5). La lis-
te des détracteurs s'allonge considérablement quand il s'agit de cri-
tiques purement liées à la technique. 
Citons :. 
1) incertitude dans la standardisation des ampoules (méthode du 
14C-8a CO3 ) 
2) effet de bouteille (L8 versus 08 en considérant le développement 
bactérien) : Vaccaro et Ryther (1954); Patten et autres (1964) 
3) décontamination des filtres (HC1 ou pas) : Mc Allister (1961) 
4) rétention de composés dissous dans les filtres : Nalewajko et 
Lean (1972); Mc Mahon (1973). 
5) précipitations inorganiques en pr6sence de Fe : Goldman et Mason 
(1962). 
6) libération de Si (effet stimulant) en provenance du verre des 
ampoules : Gieskes et Van Bennekom, (1973). 
7) perte de radioactivité des filtres : Wallon et Geen (1969). 
Nakanishi et Ward (1971) 




30 	 60 




Fig. . 	 Courbe d'efficience du comptage par 
scintillation liquide en fonction 
du quenching(déterminé par standard 
externe).La même série à trois dates 
différentes. 
Fig.?. Courbe d'erreur de la méthode au 14 C 
en fonction du niveau de production 
primaire. 
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8) Nature des bouteilles de prélèvement ) 
Nature des bouteilles d'incubation 
	 ) 
Position des bouteilles 
	
Doty et Oguri (1959) 
Agitation des bouteilles 
9) self-absorption, backscattering et géométrie : Goldman (1968): 
Postma et Rommets (1970); Qasim and others (1972) 
10) pertes de composés organiques à la filtration : Arthur et Rigler 
(1967); Schindler et al. (1972); Quillard et Hellebust (1971): 
Gieskes et Van Bennekom (1973). 
En ce qui concerne les neuf premiers points, nous pensons avoir 
pu minimiser les écueils en tenant compte des remarques des auteurs 
(points 3, 8), en écourtant très fort les temps d'incubation (point 2) 
ou en utilisant d'autres techniques (exemple : scintillation liquide 
pour les points 1 et 9). Les points 5 et 6 ne nous concernent guère 
(respectivement : milieu marin et pou de diatomées). Le point 7 est 
réfuté par l'expérience. 
Il reste le point 10. Les pertes à la filtration ont déjà été 
discutées au 4 II B 6. En effet, plusieurs auteurs observent une 
relation entre excrétion et photosynthèse (ex: Samuel, Shah et Fogg 
(1971), Tanaka et al. (1974). Ces auteurs affirment que des nrécau• 
tions suffisantes ont ét6 prises pour que les cellules ne soient pas 
détériorées lors de la filtration et ne libèrent donc pas de cyto-
plasme marqué. D'autres, au contraire, (Arthur et Rigler (1967), 
SChindler et al. (1972), Thomoson et Hamilton (15174) affirment que 
la filtration telle qu'elle est pratiquée en routine entraîne couram-
ment des pertes importantes (de 50 % et plus) par rupture des cellu-
les fragiles et proposent d'-autres techniques. A l'extrême, leur 
affirmation est à rapprocher de celle de Duursmn (1965) selon laquelle 
l'excrétion active pourrait n'être qu'un artefact. Il semble donc 
que les deux questions soient mêlées pour l'instant : les études 
futures devront faire la part de l'excrétion active et des pertes à 
la filtration. 
Quoiqu'il en soit, il y a snus-estimation chronique de la pro- 
duction primaire quand elle est mesure nar 11 méthod2 lu 14 cn2 , CL) 
ncint cveit ét() souli7• Per Strickland (1' 156) quancl il fcrivnit 
is remarkable how -Fe,/ direct comarisons have been made 
bctweon the radie-cr , rbon and oxyzen methods -f assessinri, nhntrsyntho-
sis on th smme popul - 'tien (...) Mnny 1 -,?,sults hava bczen obtlined 
14C rates that lro muai smiller ; ?specielly in sutrnnhic 
coast?1 wator (...)". 
Bnssin de Ch? sse, N:ttn comomraison a été flitn 7r1 1972 c '  
1973 (tableau 6). Sens rouvcir en discerner nrsentement los cnusos, 
on observe deux types de situations. 
1) la méthode nu 14CO2 est en mssnz hon accord avec 11 méthode de 
Wint'ler 
2) il y a un déficit 	 lo 'lus fr équent) de 15 à  7(1 	 (50 % on 
moyenne) par la t?chninue 14C. haut-en l'exrliqu-r nar unp norte ? 
Nous n'avons malh:ureusment -ns mesure la radi-ctivit^ des 
filtrats dans ce 05, s. On observe que los nertes sunnes.las sont du 
mime ordre de rrandeur que celles couramment observi§os nar 
SchindLu. et 11, (1972). Cependant, il reste é7alement un:2 incer-
titud,: ligie à ln méth' ,1:e à l'oxygène et nui n fait l'rIblet d'une 
polémique bruyante on 1z352 : Steomann Nialsen (1952) soutenait 
contre Riley (1953) nue l'effet bactricido de 19 lumire faisait 
que 11 rosnirntion était mains qr.nnle dans les flacons clairs qua 
d 'ans los flncnns sombras (aujourd'hui, un aurait tendance à sout3- 
nir le contraire, cf. ohotoresniration), de sort': que 11 nroduc-
tion brute était surestim.le. 
/,.,u vu d2 ces donrOes 2t en l'absence d'  masures direcs, nous 
avons calcull la production bruts avec les marges cerresr2ondant r!ux 
valeurs limites da 15 % et 50 ' rie verte. 
Pour certains calculs (notamment, celui de mrrtnlitéq nous lvons 
utilisé une courbe saisonni 	 corriTle pour lqs nertqs relles 




M 	 J 	 J 	 A 
Fig.3. Comparaison des courbes annuelles de production 
primaire: 
1) corrigée avec l'hypothèse moyenne d'une 
perte constante de 50%. 
2) corrigée pour les pertes réelles déduite 
de l'intercalibration avec la méthode à 
l'oxygène. 
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2.1.6. Neuvelle méthodologie et eroblèmes s'y rapportant 
Pour obvier aux inconvénients de la filtration, l'alternative 
radicale est de supprimer cette étape et de mesurer la radioactivité 
directement sur l'échantillon liquide après en avoir chassé le 14CO2 
inorganique par bubhling en milieu acide (méthode rendue nossible par 
les développements da la scintillation liquide ?t nréconisée par 
Schindler et al. (1972) et utilisée en routine depuis (Gieskes et 
Kraay (1975), nous-mêmes en Mar du Nord (Fladen Ground, 1976). 
On perd cependant de l'information sur l'excrétion, de sorte 
que certains préconisent de garder l'étape d3 filtration et de dé-
duire la perte par différence entre las deux méthodes. Nous pensons 
qu'il n'y a pas de filtration suffisamment douce (sauf par gravité) 
pour éviter las ruptures de cellules. Nos recherches oortent donc 
sur ce point : détermination de la perte par excrétion sur filtrat 
obtenu par filtration par eravité sur filtre de laine de verre. 
Des premiers résultats ont mis en évidence une difficulté évo-
quée par Yentsch (1974) : les solutions actives commerciales peuvent 
contenir des impuretés organiques dissoutes et maraurIns, d'où les 
back-ground trop élevés pour cotte technique. 
En effet, on calcule que : 
Back-ground = a . x . r/100 	 (1) 
où a = fraction du volume inoculé utilisée pour le comptage 
x = radioactivité fournie lors de l'inoculation 
r = % restant après bubbling en milieu acide 
Ainsi, avec 5 ei (e.' 12 10 6 dpm) dans 20 ml d'eau stérile, un bub-
bling de 15, 30, 45 ou 60 minutes combiné avec une acidification par 
0.5, 1, 1.5 ou 2 ml HC1 0,5 N donne un résultat invariable : 99.975 % 
du matériel radioactif sont éliminés. 
De sorte que dans une expérience où on inocule 100 ml et où 
10 ml sont bubblés et comptés, le back-ground serait de : 
0.1 x 12 106 x (0.025/100) = 300 dom 
(ce qui e st beaucoup trop élevé si on veut détecter de faibles ni- 
veaux de production) 
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D'autre part, dans la même .fraction, la radioactivité relative 
à la production est : 
dpm = 	 (2) 
où 	 P = production en mg C/m 3/h 
25000 = mg C/m3 disponibles en mer 
Si on combine les deux équations (1) et (2), on a le temps 
nécessaire pour que le production atteigne le niveau du hack-ground: 
a . x . 0.00025 . 25000 	 6.25 
a „ x P 	 P 
D'où on conclut : quelles que soient les fractions mesurées ou les 
radioactivités inoculées, les temps d'incubation requis pour attein- 
dre un niveau de signification acceptable (ici P = back-ground) 
suivent la loi de la figl 4. 
Il y a donc une difficulté majeure à évaluer les taux de production 
faibles et excrétion associées. Nous nous refusons à allonger déme-
surément les temps d'incubation : il faut donc améliorer l'efficien-
ce d'élimination du matériel non fixé biologiquement. 
2.1.7. Mesures in vitro de eroduction primaire 
 
Ces mesures, réalisées en conditions contr8làéiî sont les plus 
fréquentes car les plus faciles à prendre en routine. Leur fr équence 
est au minimum hebdomadaire au Bassin de Chasse. 0e plus, pendant 
a 	 x 
25000 
les années 1972 et 
points du Bassin 
Cette fréquence se 
et les successions 
(la fréquence de 1 
très inadéquate). 
1973, elles ont été faites systématiquement en 5 
Justifie par le fait que les cycles biologiques 
sont très rapides dans les écosystèmes aquatiques 
prélèvement/mois, fréquemment choisie, nous parait 
On s'est efforcé de fournir une quantité suffisante d'énergie 
lumineuse pour saturer le mécanisme de photosynthèse et obtenir 
ainsi directement une valeur de 
Popt. On verra que ce but n'a pas 
A.2.1.7. 
été atteint en pratique. De toute façon, la valeur mesurée peut ser-
vir au calcul de la production nrimaire in situ, si d'autres para-
mètres sont connus (transparence de l'eau, irradiance en surface
' 
 1') 
L'échantillonnage (soit 2 bouteilles claires et 1 sombre pour 
des échantillons ramenés de 0, 0.5 et 1m), l'inoculation et la fil-
tration se font de la m"eme manière QUO dans le cas des incubations 
in situ 
Le principe de l'incubateur que nous avons construit est très 
simple. Il s'agit d'une cuve de 60 cm x 50 cm x 50 cm, dans le fond 
de laquelle les flacons expérimentaux sont couchés et groupés dans 
une zone où l'éclairage est homogène. Une circulation d'eau autour 
des flacons les maintient è température constante pendent l'incuba-
tion (environ 15 °C en général). La cuve est fermée par un couvercle 
dans lequel sont montés dos tubes fluorescents Philios 33 
Nous avons mesuré à l'aide d'un luxmètre une intensité de 85001ux 
au niveau des flacons pour 7 tubes fluorescents (1971-1972) et de 
12000 lux pour 10 tubes (1973-1974). Cos chiffres s'entendent pour 
une courbe do sensibilité voisine de celle de l'oeil humain et pour 
laquelle sont conçus les luxmètres. Après comparaison avec la cour-
be de distribution d'énergie connue pour les tubes fluorescents et 
calcul (fig. 5 ), on obtient pour le domaine spectral 400-700 nm 
(P.A.R.) les chiffres de 17000 lux (7 tubes) et 24000 lux (10 tubes). 
On considère que 1 lux = 4 x 10 -6gcal/cm2min dans le cas de lu-
mière fluorescente (Westlake, 1965). 
Sachant qu'un gcal/cm 2 
 
min e 6.98 x 102 J/m2 sec, on obtient pour 
	
la période 1971-1972 : 
	 17 J/cm/heure 
	
1973-1974 : 
	 24 3/cm2/heure 
Contrairement è lm pratique enAralement recommandée par maints 
auteurs, il est possible de procéder h des incubations courtes 
fig.6.). 







10 	 20 	 30 	 40 	 50 
Bock — ground ( mg C rn3 
Fig.4. Relation entre le temps d'incubation et 
le back-ground(exprimé en mg de production 
apparente),dans le cas de la méthode 
d'acidification et bubbling et des solutions 
de NaH 14 C0 3 actuelles. 
 
Fig.5. Energie mesurée effectivcment(zone ombrée) 
dans la calibration d'un incubateur à 
lumière artificielle.à lumière arti 
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Temps d' incubation ( heures) 
Fig.B.  Evolution de l'activité de la matière en suspention 
en fonction du temps d'exposition à la lumière. 
La courbe en trait fin présente des caractéristiques 
intéressantes qui mériteraient une étude plus 
approfondie pouvant déboucher sur une meilleure 
compréhension des mécanismes de recyclage. 
On note un marquage très rapide endéans les 5 
premières minutes et ensuite une transition vers 
un régime linéaire.Aprés une heure,le marquage se 
ralentit(augmentation relative des pertes). 
La courbe en trait plus épais démontre que la relation 
peut être linéaire pendant une durée d'incubation 
qui excède largement 1 heure(ici jusqu'au moins 
4 heures). 
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Ceci nous place dans de meilleures conditions, le phytoplancton n'ayant 
guère le temps de recycler du 14C02 ou de se multiplier, ni les con-
ditions de l'échantillon de s'éloigner beaucoup des conditions ini-
tiales. De manière générale, on s'en est tenu à des incubations de 
2 heures. 
Passage des résultats in vitro è 
 P
opt in situ  
La comparaison des chiffres obtenus le même jour in situ et in 
vitro, révèle une variabilité importante du rapport P
opt situ/Pvitro' 
On observe que dans la série de 1972, quand l'éclairage de l'incuba-
teur comportait 7 tubes fluorescents, le rapport veut en moyenne 2.3 
avec une marge de + 1, dans la série de 1973 et 1974, avec 10 tubes, 
on a calculé un rapport moyen de 1.4 avec une marge de + 1.Tels quels, 
ces facteurs d'incubateur pourraient servir à la conversion recher-
chée. Cependant, la marge d'erreur est grande et le raisonnement 
n'est qu'empirique. 
Puisque nous connaissons la forme de la relation photosynthèse-
lumière dans les cas analysés (voir 4 III.R1), il est possible 
d'appliquer un raisonnement analytique au problème posé : 
Dans l'incubateur, deux paramètres sont différents du Bassin 
de Chasse : la lumière et la température. 
1 ° ) Température  
L'effet d'une différence de temoérature se traduit théoriquement 
par une modification de I' : 
x 2 (T1 - T2)/10 = 	 ' I' k 	 I vitro 	 k situ 
où pour un Q10 = 2 	 on a T2 = température de l'eau du Bassin 
T1 = température de l'eau dans l'in- 
cubateur. 
2 ° ) Lumière 
Dans la recherche de p
opt situ , on applique la relation du 
4 111.6.1.1.2. à rebours : 
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(r'?2.6) i )  




vitro X 1/ f 1'  (I) 
Remarque  : les fonctions f 1 (I) et f2 (I) en fonction de r', ont 
la particularité (héritée de la fonction photosynthè)- 
se-lumnre) de présenter un maximum et deux solutions 
possibles pour toute valeur de f i ou f2 
Dés lors, des valeurs d'i' ktrès différentes neuvent 
entraîner une même conversion de p 	 ) 'l' vitro 	 ont situ 
(mais non leur moyenne, cf. los dangers d'erreur 
dos à l'utilisation de valeurs moyennes d'I' k 
(Mommaerts, 1.£75) 
On passe à pont situ on utilisant la relation : 






Ca traitement est lourd mais appliqu•ble ) tous les cas r - 
(ex. I' vitro < I vitro < I' ksitu). Dans la majorité des cas on 
peut considérer que I vitro est dans la zone do relation linéaire 
dLi la fonction photosynthse-lumière Pt que dès lors, 
T' situ 
. k =  
'-'00t situ 	
n 
vitro I vitro 
Les résultats de ce calcul donnent nour la nremire séria d? 
valeurs (7 tubes),la relation : 
Pont = ont calculé x (1 ± 0.4) 
et pour la deuxième série (10 tubes) : 
=  P 3pt 
	
p
opt calculé x (1 ± 0.3) 
Pop' 
 v itro 
p mesure vitro , , 
Poet situ_ 
in vitro 
	 T 	 • 10 C ) 







l 	 InCubohon 
vitro 
Energie lumineuse 
Grandeur mesurée in vitro et valeur correspondante 
théorique in situ,recalculée par application du 
modèle de Vollenweider et de la loi d'Arrhénius. 
2 
Coeft. cbsorption - secc, 
Distance à la côte (km) 
Fir.8. 	 Calibration du disque de Secchi en relation avec 
la distance à la côte,en Mer du Nord. 
A.3.2. 
En utilisant le raisonnement analytique on obtient donc une 
meilleure approximation (30 à 40 % d'erreur) qu'en utilisant un 
facteur cmnirique (43 à 71 % d'erreur). 
Il semble qu'on puisse difficilement obtenir de meilleurs 
résultats en partant d'un chiffre d'incubateur, la marge de 30-
40 % résultant de toutes les erreurs concevables (Précision de 
mesure des différents paramètres utilisés, validité des hypothe3- 
ses, effets d'incubateur). 
Remorqua : Une recherche effectuée avant que nous ne disnosions 
de mesures satisfaisantes de l'éclairage dans l'incu- 
bateur, avait montre que les meilleurs résultats étaient 
obtenus en considérant les éclairements d'incubateur 
comme valant resnectivement 15 ot 25 J/cm 2/h nour 7 
et 10 tubes fluorescents. Ceci constitue une confir-
mation indirecte do nos mesures nhntométriques, nuisqui 
nous avions trouvé 17 et 24 J/cm 2/h 
3. Variables de commande 
3.1. Température 
La température de l'eau au centre du Bassin da Chasse a été enregis-
trée en continu à -50 cm au moyen d'un thermeranhe enregistreur. 
3.2. Lumière et transparence  
L'irradiance en surface nous est connue nar les mesures de rayonnement 
solaire global faites on continu nar l'Institut Royal Météorologiqua (Ser-
vice Rayonnement, M. Ongniaux) à Oen Haen Les chiffres sont inteqrés nar 
fraction de 30 minutes et exprimés en J/cm 2 . 
A. 
En ce qui concerne la mesure de transnarence, nous nous sommes tenus 
aux recommandations de Strickland (1958), Sluberer (1962), Jerinv 
(1968) et Westlake (1965) qui ont revu les orincines imnortants de nhotn-
métrie prévalant dans le domaine de l'océanographie. 
La faible profondeur de l'eau du Bassin de Chasse interdit la plupart 
du temps l'utilisation du disque de Secchi. Cependant, il ost arrivé l'uti-
liser cette technique. Dans ce cas, nous avons utilisé un facteur F dans 
F 
profondeur de Secchi 
valant 2.5 'au lieu de 1.7 (Pocle et Atkins,1926)), sunnosant qt• les ca-
ractéristiques ontiques du Bassin de Chasse sent nrochos do celles nhservéns 
dans les eaux Ctières et utilisant alors ln courbe nue nnus avons établie 
dans la Baie Sud de la Mer du Nord (Mommaerts,1973)(fiq.8). 
De plus, dans une nremière nériode, la nénétratinn de la lumière dans 
l'eau n'e pas été mesurée directement, mais on a déterminé le nnids Mes 
sédiments en susnension (...flturbidité"). Le corrélation entre ce paramètre et 
la pénétration lumineuse mesurée au nhotomètre immersible a été faite en 
Mer du Nord et aussi tentée ici pour 13s dates où les deux types de mesures 
étaient réalisées .  La fig.80 montre la relation entre les poids do matières 
en suspension et les mesures de transnarence (§ III.B.1.1.4.1.). 
Oans une deuxième période (à nartir d'avril 1971), on a mesuré la nén-
tration lumineuse au moyen d'un nhotretro immersible. Un nrofil complet 
de pénétration de la lumière a été établi le 1.7.71 . au moyen du photo-
mètre muni d'un filtre vert OGr 1 (fig.9). 
Le graphique de la fig.10 nous montre quo la décroissance de 19 lumière 
est de forme exponentielle et que la loi de Lambert-Aser neut être annliquée 
cour mesurer un coefficient d'absnrntion. Il suffit en effet, de mesurer 
l'intensité lumineuse en deux nrofonrieurs que enare un'intervalle connu 
(ici : subsurface et -1m). nn note que le nrnfil de nénétratinn lumineuse 
est identique à celui établi au nnint 1 dans le réseau Mer du Nor1(fig.76) 
c'est-à-dire quo la transparence de l'eau du Bassin de Chasse est aussi fai-
ble que le transparence la plus faible en mer (nrofondeur de comnonsation 
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Courbes de transmission des différents dioptres du 
photomètre immersible et détermination de l'énergie 
réellement mesurée,compte tenu de la courbe de sensi-
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A.3.2. 
On a constaté que la proximité immédiate de la barquette oblitérmit 
une partie du champ de mesure de l'aonareil quand colui-ci était tenu en 
surface et que las lectures étaient trop faibles. On m des lors prncéd 
comma suit 
a) mesure de la lumière incidente dans l'air avec l'apnareil bien dégagA 
(tenu horizontalement à bouts de bras) 
b) mesure de 13 lumière incidente juste au-dessus de la surface de l'eau, 
à cité de la barquette, du côté le plus lclairé 
c) mesura de la lumière incidente juste au-dessous de la surface de l'eau 
d) masure de la lumière incidente à -1m (pratiquement non influencée par 
la barquette). 
On a alors déterminé pour chaque grnura de mesures le ranncrt a/b par 
lequel on a multiplié c pour obtenir une valeur probable d'irrmdiance en 
subsurface, dégagée de l'influence de la barquette. On a vu que ce rapport 
a/b était assez constant (moyenne : 1.17). 
La mesure de transmission dans un domaine spectral limité au vert ne 
donne qu'une idée approchée du flux d'énergie P.A.R. dont on sait qu'il 
concerne une bande sensiblement plus large (de 300 à 700 nm environ). nAs 
1972 nous avons utilisé la méthode préconisée par Aberg, 1943 et Vollenweider 
1959, 1961. Pour cela, on mesure la transmission non seulement dans le do-
maine spectral vert, mais aussi dans le rouge et dans le bleu, en munissant 
successivement le photomètre de filtres respectivement vert (Ogr1), rouge 
	
( RG 2) 
	
et bleu(BG 12 ). On suppose 	 que le % de transmission d'Anergie 
à une profondeur donnée z est : 
rouge 	 vert + Tbleu) T
z 




Pour connaître le flux d'énergie à la profondeur z pendant un intervalle de 
temps donné, on multiplie (TE/100) par l'irradiance pendant ce temps. 
On a observé que les rapports des transmissions dans les différentes 
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A.3.2. 
De sorte que 
vert 
TE % = 1/3 ( ♦ Tvert 	 T
vert 
T 	 4. 
z 	 1.20 	 1.44 
E . d'où 	 T
z 	
= Tvert x 0.83 




 x 1.27 
B.1.1. 
B. LE PHYTOBENTHOS 
1. Détermination de biomasse 
1.1. Ulves 
La récolte s'est faite en plongée, à l'intérieur d'un cadre de 1 m2 
déposé sur le fond. 'opération, se déroulant à l'aveuglette et dans des 
conditions difficiles, est assez longue de sorte qu'il n'a pas été possi-
ble de prendre plus d'un quadrat par détermination. Les ulves sont ensuite 
lavées à l'eau de mer pour les débarrasser de la vase et des animaux, puis 
essorées énergiquement. On procède à une pesée totale, puis à la pesée 
d'une fraction de 100 g, qui servira à la détermination du poids sec. La 
dessication se fait à l'étuve à 80 ° C, pendant une nuit. 
1.2. Diatomées benthiques  
La détermination s'est faite par comptage sur un échantillon préala-
blement dilué, de boue, pris en plongée sur 1 cm de profondeur et une sur-
face connue. Cette mesure qui ne contient aucun élément statistique n'avait 
évidemment pas d'autre but que de situer un ordre de grandeur. 
2. Détermination de production primaire  
2.1. Ulves 
Nous avons conçu un système de deux cloches (une blanche et une noire) 
en plexiglas, hautes de 30 cm et couvrant une surface de 15 dm2 Dans• 
chaque cloche plongent quatre buselures en verre raccordées chacune à une 
bouteille à BOD de 500 ml, fixée à l'extérieur. Les buselures se trouvent 
à des hauteurs différentes. Un robinet permet l'admission d'eau dans cha-
que bouteille en fin d'incubation. Un autre permet l'évacuation de l'air 
(fig.11). 
n 	 • • 	 „ 
• • 	 • 
• • 
. • • 
•• 
Fi7.11. Dispositif de mesure de la production in situ 
d'0 2 des algues benthiques.On n'a représenté 
qu'une seule des 4 bouteilles Winkler norma-
lement accolées à la cloche. 
 
B.2.2. 
Le travail se fait en plongée : les cloches sont déposées prudemment 
(sans remuer le sédiment), chacune sur une touffe bien circonscrite d'al- 
gues. Après une circulation de . 4 heures, les bouteilles sont remplies 
lentement et les algues sont récoltées et pesées (cf. S 1.1.). la produc-
tion d'oxygène est mesurée par la méthode de Winkler, comme décrit dans 
Strickland & Parsons (1960). On tient également compte de la production 
du phytoplancton emprisonné dans la cloche en incubant simultanément 
d'autres bouteilles situées à la même hauteur. 
Le système a bien fonctionné mais le résultat eut été sans doute 
meilleur si l'eau avait été agitée avec un dispositif ad hoc pendant 
l'incubation. 
2.2. Diatomées benthiques 
Un échantillon de boue correspondant à une superficie connue est 
dilué dans de l'eau du Bassin, de manière à obtenir 0.01 cm3/ml. La di-
lution est répartie entre plusieurs flacons à BOD, clairs et obscurs,qui 
sont inoculés avec 5 pCi de NaH 14 CO 3 et mis à incuber in situ pendant 
2 h. et à différentes hauteurs dans la colonne d'eau (cf. méthode utilisée 
pour le phytoplancton). Après incubation, comme il n'est pas possible 
de filtrer cette suspension, on soumet l'échantillon à une acidification 
avec bubbling, après quoi, l'activité d'une aliquote est mesurée en scin-
tillation liquide. 
C. AUTRES COMPARTIMENTS 
En ce qui concerne les autres compartiments biologiques, nous renvoyons 
aux travaux des membres du groupe du Lab. v. Ekologie en Systematiek, et en 
particulier à Daro (1974) pour le zooplancton, Joiris (1973, 1974) pour les 
bactéries pélagiques et Billen (1976) pour les processus au niveau du sédiment. 
C. 
En ce qui concerne les paramètres chimiques, nous avons utilisé les 
méthodes décrites dans Strickland & Parsons (1960) pour les mesures de sali- 
nité, alcalinité et pH. Les nutrients ont été analysés dans leur majeure par- 
tie au Laboratorium v. Analytische Scheikunde de la V.U.6. (Prof. I. Elskens) 
sur chaîne Technicon. En ce qui concerne NO 3 et NH 4 ,les échantillons ont été 
conditionnés en flacons de polyéthylène de 50 ml et conservés au congélateur. 
Les échantillons destinés à l'analyse des phosphates étaient conservés avec 
1 ml de chloroforme en flacons de verre de 200 ml et au frigo. Dans tous les 
cas, les échantillons sont préfiltrés, sur place, sur mailles de 45 p pour 
éliminer le zooplancton et les plus gros détritus. 
On a procédé à une petite analyse statistique des chiffres obtenus à 
partir de 10 prises consécutives au même endroit, le 21.5.71. 
NO 3 :m = 58.66 
7.15 
erreur relative : 24 % 
NO 2 :m = 39.38 
1.27 
erreur relative : 6 % 
PO 	 = 718.73 
6 = 
	 7.45 
erreur relative : 2 % 
On remarque que la variabilité des résultats est nettement plus grande 
pour les nitrates. La méthode analytique n'est pas en cause (2 à 5 % de vari-
abilité constatée). Cette variabilité n'est pas expliquée. 
Espèce Sous-échantillons de 2 ml V - -Sous4éthantt116Ms de 10 ml 
nombres/m1 
erreur 


























































































	 Comptages répétés sur fractions de 2m1 et 10 ml, 
le 25.4.72. Résultats extrapolés au nombre total de cellules/ml. 
et erreur relative. 
Date Station 
1 2 3 n 5 
14.3.73 89- 132- 88- 95- 69- 
21.3.73 108- 85 87-105 32- 37 73- 59 91- 68 
28.3.73 72- 85 71- 64 39-80 110- 92 71- 
11.4.73 104- 86 91-102 92- 83- 63 76- 
18.4.73 171- 96 77- 77 81- 83 79- 84 83- 66 
25.4.73 81- 103- 55- 32 32- 25 50- 43 
2.5.73 64- 70 47- 80 96- 88 39- 65 45-112 
9.5.73 99- 1 71 81- 93 82- 89 100- 90 n9- 
16.5.73 79- 86 108-100 75- 87 90- 98 78-110 
23.5.73 68- 77 44- 58 71- 65 50- 39 73- 58 
30.5.73 91- 77--84 73-105 89- 68-97 
6.6.73 65- 78 83- 92 80- 87 84- 82 83- 81 
13.6.73 102-101 70- 100- ••• 	 ••• 	 - - 
19.6.73 71- 93-105 83- 87 98- 92 79- 99 
27.6.73 116-115 96-115 82-110 99-105 98-103 
11.7.73 113- 78- 112- 87 97-100 108- 50 
moyenne 90 84 78 78 79 
Tableau 2. 	 Proportion (%) de chlorophylle active dans 
las échantillons de 1973. Les résultats sont donnés 
par paires pour montrer la variabilité des chiffres 
Date Alcalinité carbonatée 
(mén) 
CO2  disoonible 
(mg rn) 
11.4.72 2.575 78.43 
18.4.72 2.375 26.72 
25.4.72 2.375 26.22 
4.5.72 2.375 26.22 
16.5.72 2.233 24.65 
24.5.72 2.233 24.65 
31.5.72 2.308 25.48 
6.6.72 2.233 24.65 
14.6.72 2.375 26.22 
20.6.72 2.375 26.22 
28.6.72 2.487 27.45 
4.7.72 2.534 27.97 
Tableau 3. 	 Alcalinité carbonaté° et CO 2 disponible au 







5.72 5.71 1.01 
0.89 0.64 0.72 
0.81 0.71 0.88 
0.58 0.35 0.60 
1.05 0.79 0.75 
5.55 4.13 0.74 
110.92 124.43 1.12 
137.19 166.19 1.21 
6.67 5.55 0.87 
5.70 4.84 0.85 
76.00 89.41 1.16 
85.76 107.79 1.25 
5.69 4.95 0.85 
3.62 3.36 0.93 
19.15 19.94 1.04 
Tableau 4. 	 Valeurs comparées de production primaire 
par les techniques de comptage par scintillation liquide 
et par compteur Geiger. 
Date 	 6.5.71 	 6.6.72 	 6.6.72 	 11.1.73 	 11.1.73 	 21.5.71 
(1) 	 (1) 	 (1) 	 (1) 	 (2) 	 (2) 
	
35.05 	 26.91 	 29.75 	 1.94 	 1.06 	 10.28 
	
33.60 	 25.60 	 29.65 	 2.00 	 1.18 	 12.73 
	
34.61 	 24.74 	 26.80 	 2.27 	 1.34 	 14.89 
	
35.64 	 26.17 	 26.91 	 1.56 	 1.15 	 11.00 
Voleurs 
	
36.66 	 21.92 	 23.99 
	
2.49 	 1.15 	 10.92 
	
33.48 	 23.58 	 32.13 	 1.58 	 1.09 	 12.03 
	
35.81 	 25.09 	 33.07 	 2.12 	 1.15 	 12.90 
	
38.54 	 22.52 	 27.28 	 1.62 
	
1.62 	 12.52 
	
35.98 	 23.31 	 27.70 	 1.15 	 1.41 	 12.51 
	
32.86 	 28.46 	 --- 	 1.43 	 1.21 	 12.81 
10.83 
Moyenne 	 35.22 	 24.83 	 28.60 	 1.81 	 1.23 	 12.13 
Déviation std. 	 1.76 	 2.18 	 2.81 
	
0.43 	 0.16 	 1.25 
Erreur std. 
	




	 2.26 	 2.31 	 2.26 	 2.26 	 2.23 
Limites 95 % 	 1.32 	 1.64 	 2.29 	 0.32 	 0.12 	 0.88 
Erreur relative 	 0.10 	 0.18 	 0.20 	 0.48 	 0.26 	 0.21 
(1) sous-échantillons 
(2) échantillons pris successivement au même endroit 
Tableau 5. 
	 Calôul de l'erreur relative 
pour la technique d'incorporation de 14CO 2 
Date 
Méthode 02 
(mg C/m 3 /h) 
Méthode "*C 
(mg C/m 3 /h) 
Différence 
(me C/m 3 /h) 
Méthode I4 C 
m 
(en % méthode 0 7 ) 
16.6.72 79.98 77.39 2.59 3.3 
4.7.72 71.25 81.67 (0) 
11.7.72 197.02 99.20 97.73 49.6 
18.7.72 261.67 144.87 116.8 44.6 50 
} 1.8.72 207.90 89.63 118.27 56.9 
29.3.73 21.0 23.23 (13) 
4.4.73 0 3.12 (o) 
10.4.73 3.0 3.46 (o) 
18.4.73 19.93 12.03 7.95 39.8 
25.4.73 12.37 5.42 6.15 56.2 
} 
57 
2.5.73 54 14.69 39.31 72.3 
9.5.73 141.75 57.72 84.03 59.3 
16.5.73 18.75 25.19 (0) 
24.5.73 48.0 15.59 32.41 67.5 
30.5.73 58.38 47.24 11.1 4 11.1 
6.6.73 465 129.21 335.79 72.2 
13.6.73 297 161.69 123.31 43.2 45 
19.6.73 231 170.83 110.17 19.2 
11.7.73 77.18 55.82 22.06 28.3 
17.7.73 17.47 9.37 8.10 46.4 
25.7.73 50.40 56.50 (o) 
9.5.73 13.31 11.29 2.03 15.3 
1 - 
I, 
20.8.73 24.0 18.50 5.5 22.9 
Tableau 6. 
	 Comparaison des techniques 0 2 et 14 C 
pour la mesure de production primaire (échantillons incubés in situ). 
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